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I N T R 0 D U C C l U N
1 SOBRE LA CLASIFICACION ARTIFICIAL Y NATURAL DEL TRIGO
La tribu TRITICEAE Dumort. (= HORDEAE), Tue descrità en 
primer lugar por DUMORTIER en 1823, quien en una sinopsis de 
la familia GRAMINEAE hacia una revision sobre la clasifica- 
cion en génères y especies. La tribu TRITICEAE Dumort, tiene 
las subtribus TRITICINAE, que es la subtribu tipo, y la sub­
tribu HORDEINAE. En la primera se incluye el génère tipo de 
la tribu, Triticum L, y les générés Aegilops L., Secale L., 
Agropyron Gaertn. y Haynaldia Schur. En la subtribu HORDEI­
NAE, NEVSKI (1934) incluyo el généré Herdeum L, y etres.
Desde la clasificacion artificial de LiNNEO que inclula 
siete especies en el généré Triticum L, y la descripciôn pe_s 
terier de nuevas especies per DESFONTAINES, HOST, BAYLE-BARE 
LLE, LAGASCA, MAZZUCATO, SCHUBLER, ZHUKOWSKY, etc., el génè­
re Triticum L. quedo representade per una gran cantidad de - 
especies de valer désignai desde un punte de vista linneane, 
citelogice y citegenétice.
La révision del généré Triticum L. comenzo cen ALEFELD 
en 154c quien Inizo una clasificacion artificial basada en - 
las caracteristicas apreciables a simple vista, celer de la 
espiga, color del grano, etc., la cual quedô desfasada tras 
las investigaciones de NILSON-EHLE (1911) sobre la herencia 
de caractères cuantitativos y cencretamente la pigmentacion.
En 1913 SCHULZ présenté très grupes deneminades EINKORN, 
EMMER y DINKEL, basândese en caracteristicas merf elégicas. E_s
tos grupos incluian:
EINKORN, los trigos tipo rnonococcum cultivados y 
siIvestrès.
EMMER, To dicoccoides Korn, T. dicoccum Schrank,
To durum Desf., T. turgidum L, y T. poloni- 
cum L ,
DINKEL, T. spelta L ., T. compactum Host, y T. vul- 
gare Host.
Con SAKAMURA en 1918 y NIKOLAJEVA en 1924 entré en jue- 
go el estudio cariologico de las especies de trigo y se rea- 
firmo la agrupacién de SCHULZ al encontrar que el numéro de 
cromosomas somaticos para los grupos EINKORN, EMMER y DINKEL 
era de 14, 28 y 42, respectivamente. Los estudios sobre los 
centros de origen de las especies de VAVILOV (1926) también 
corroboraron como natural esta agrupacién.
FLAKSBERGER en 1929 révisé de nuevo la clasificacién del 
género Triticum L. que quedé constitulda por très secciones:
I.- MONOCOCCA (sin. EINKORN, SCHULZ, consp. monoco- 
ccum FLAKSB.).
II.- DICOCCOIDEA (sin. EMMER, SCHULZ, consp. eu-dico-
ccoides FLAKSB,).
III.- SPELTOIDEA (sin. DINKEL, SCHULZ, consp. speltoi-
des FLAKSB.),
Desde 1929 fueron muchos los trabajos que se realizaron 
para tratar de aclarar las afinidades filogenéticas de unas 
especies y otras. Los trabajos sobre citologla, genética y - 
citogenética de los trigos, cebadas y centenos pusieron al - 
descubierto los errores cometidos en su tratamiento taxonomi^ 
co, Incluso surgio la confusion en el uso de la nomenclatura 
cientlfica como consecuencia de la incorrecta aplicacién del 
Cédigo Internacional de Nomenclatura Botânica y del Cédigo - 
Internacional de Nomenclatura para las Plantas Cultivadas,
La gran diversidad de formas del trigo segiin PERCIVAL 
(1921), como reconocio posteriormente BOWDEN (1959), se de- 
bîa a la produccion de numerosos cultivares por la prâctica 
agrlcola durante cientos de ahos y a la aplicacién de méto- 
dos genéticos de mejora en los •ultimes ahos.
MAC KEY en 1954 y 1966 insistié en la necesidad de sim 
plificar al mâximo la clasificacion del trigo especialmente 
en lo relative a las formas alohexaploides.
STEBBINS (1956) discutiô la separaciôn dentro de la tr^ 
bu TRITICINAE de formas hibridas intergenéricas o interespe- 
cificas y critico de absurdo el mantenimiento de Aegilops L. 
y Triticum L. como géneros separados, baséndose en la eviden 
cia citogenética ya acumulada tras los multiples trabajos de 
hibridacién intergenérica y los estudios sobre la constitucion 
genémica de las especies de trigo.
JAKUBZINER en el "First International Wheat Genetics - 
Symposium" que tuvo lugar en Winnipeg en 1958 présenté, aun- 
que no acudié posteriormente a la reunién, una clasificacién
compuesta por très especies diploides, doce alotetraploides, 
seis alohexaploides y un autoalohexaploide,
BOWDEN (1959) en la revision mas.profunda y aceptada - 
de la clasificacion taxonomica de los trigos, cebadas y cen­
tenos, fusiono los géneros Aegilops L, y Triticum L ., pasan- 
do las especies del primero al segundo, que incluiria a par­
tir de entonces las especies de trigos diploides, alotetra­
ploides y alohexaploides del género Triticum L. y las diploi 
des, alotetraploides y alohexaploides originadas mediante h_i 
bridacion interespecifica que anteriormente fueron colocadas 
en el género Aegilops L.
La clasificacion de BOWDEN para el género Triticum L. in 
cluye:
1,- 10 especies diploides (2n = 14):
1. Triticum rnonococcum L . (sin, T. boeoticum Boiss,
T. thaoudar Reut. y T.aegilopoides (Link.) Bal.).
2. Triticum bicorne Forsk.
3. Triticum speltoides (Tausch.) Gren. (sin. A. spel- 
toides Tausch.).
4. Triticum comosum (Sibth. & Sm.) Richter.
0 , Triticum uniaristatum (Vis.) Richter (sin. A. uni- 
aristata Vis.).
6, Triticum longissimum (Schweinf, & Muschl.) Bowden,
(sin. A. longissima Schweinf. & Muschl.).
7. Triticum umbellulaturn (Zhuk.) Bowden (sin. A . um-
bellulata Zhuk.).
8 . Tr±f iciun tripsacoides ( J an I >. & Bpach. ) Bowdn ri (sin. 
A. tripsacoides Jaub. & Spach.),
9. Triticum dichasians (Zhuk,) Bowden (sin. A. caudata 
L ., T. caudatum (L .) Godr. & Gren.).
10. Triticum aegilops P. Beauv. (sin. A. sguarrosa L .,
T. sguarrosum (L.) Raspail, A. tauschii Cosson, T. 
tauschii (Coss.) Schmalh.).
IIo- a) Alopoliploides de origen hibrido (2n = 28).- Se inte 
gran aqui una especie de trigo alotetraploide y très 
variedades botanicas:
T. turgidum L. En esta especie incluyo BOWDEN - 
todas las especies de la secciôn DICOCCOIDEA de - 
FLAKSBERGER mas las colnsideradas como tal por JAKUB 
ZINER, entre ellas T. timopheevi Zhuk, y T. ararati- 
cum. Jakubz. que quedaron reducidas al rango de cultd. 
vares o de variedades botanicas. As! pues para BOWDEN 
la especie T. turgidum L. es la unica tetraploide le 
gftima v quedaba compuesta por ocho grupos de culti­
vares y très variedades boténicasî
1. Los ocho grupos de cultivares son los siguientes:
a) turgidum.
b) polonicum (sin. T. polonicum L .).
c) dicoccon (sin. T. dicoccon Schrank, T. spelta L.).
d) durum (sin. T . durum Desf., T. dicoccoides Korn,
T. pyramidale Perc.).
e) carthlicum (sin. T. carthlicum Nevski, T. persi-
cum Vav. ex Zhuk.).
f) palaeocolchicum (sin. T. palaeocolchicum Men.,
T. dicoccum Schrank var. chramlicum Supat.).
g) turanicum (sin. T. turanicum Jakubz., T. dicoccoi­
des Korn, raza orientale Perc., T. orientale M. - 
Bieb.).
h) aethiopicum (sin. T. aethiopicum Jakubz., T . aby- 
ssinicum (Vav.) Flaksb.).
2. Triticum turgidum L. emend, var. dicoccoides (Korn) 
Bowden (sin. T. dicoccoides Korn., T. vulgare Vill. 
v ar. dicoccoides Korn.).
3. Triticum turgidum L . emend. v ar. Timopheevi (Zhuk.) 
Bowden (sin. T. dicoccum Schrank var. Timopheevi - 
Zhuk., T. Timopheevi (Zhuk.) Zhuk., T. dicoccum di­
coccoides Korn. var. Timopheevi Zhuk.). Compuesta - 
por dos formas:
a) f . Timopheevi, que es la forma tlpica, descrita - 
por ZHUKOVSKY en 1928 como una nueva especie endé 
mica del Geste de Georgia.
b) f . Zhukovskyi (Men. & Er.) Bowden (sin. T. Zhukovs­
ky i Men. & Er.), que se trata de un autoalohexa- 
ploide (2n = 42) encontrado en el mismo hâbitat - 
que la forma Timopheevi.
4. Triticum turgidum L. emend, var. tumanianii (jakubz.) 
Bowden (sin. T. dicoccoides Korn, subsp. armeniacum 
Jakubz. var. tumanianii Jakubz., T. dicoccoides Korn, 
subsp. armeniacum Jakubz, var. Nachitchevanicum Jakubz., 
T. araraticum Jakubz., T. armeniacum (jakubz.) Muku- 
shina).
II.- b) Formas cultivadas alohexaploides de origen hibrido 
(2n = 42).- Triticum x aestivum L. emend., con seis 
cultivares:
I 0 aestivum (sin. T. aestivum L., T. vulgare Host. - 
var. erythrospermum Kdrn.).
2. spelta (sin. T. spelta L.).
3. compactum (sin. T. compactum Host.).
4. sphaerococcum (sin. T. dicpccoides Kôrn, raza T. 
sphaerococcum Perc.).
5. macha (sin. T. macha Dek. & Men.).
6. vavilovii (sin. T. vavilovii Jakubz., T. vulgare 
Vill. compositum Tum. var. vavilovii Turn.).
II.- c) Alopoliploides de origen hibrido interespecifico 
(2n = 28 6 42).- Se incluyen diez especies:
1. Triticum ovatum (L.) Raspail (sin. A. ovata L.).
2. Triticum triaristatum (Willd.) Godr, 8c Gren. (sin.
A. triaristata Willd.),
3. Triticum kotschyi (Boiss.) Bowden (sin. A. kotschyi 
Boiss.).
4. Triticum triunciale (L.) Raspail (sin. A. triuncia- 
lis L .).
5. Triticum cylindricum Ces. (sin. A. cylindrica Host.).
6. Triticum macrochaetum (Shuttl, & Hue t.) Richter (sin. 
A. machrochaeta Shuttl. & Huet., A. biuncialis Vis.).
7. Triticum crassum (Boiss.) Aitch, & Hemsl. (sin. - 
A. crassa Boiss.).
8. Triticum turcomanicum (Rosh.) Bowden (sin. A. tur- 
comanica Rosh.).
9. Triticum juvenale Thellung (sin. A. juvenalis (The 
Ilung) Eig.
10. Triticum ventricosum Ces. (sin. A. ventricosa Tausch, 
A. sguarrosa Willd.).
De estas diez especies, todas son alotetraploides (2n = .
= 28), originadas por hibridacién natural entre especies di­
ploides, a excepcién de T. juvenale Thellung. que es un alo- 
hexaploide (2n = 42) y las razas hexaploides de T. triarista­
tum (willd.) Godr. & Gren. y T. crassum (Boiss.).Aitch. & Hemse.
La clasificacién de BOWDBN es la mis consistante por la 
extensa fuente de informacién utilizada en su planteamiento. 
BOWDEN recopilé durante mucho tiempo casi toda la literatura 
escrita sobre los géneros Triticum L^, Aegilops L., Hordeum - 
L. y Secale L .; reconocié los especimenes de herbarios para - 
interpretar el tratamiento taxonémico de cada autor; estudié 
cuidadosamente las monografias publicadas sobre cada género y 
tuvo en cuenta los trabajos genéticos, citolégicos y los estu­
dios ecolégicos y sobre la diversificacién de géneros y espe­
cies. Por ultimo déterminé el niimero cromosémico de todo el - 
material recogido y sembrado en campo e invernadero y créé una 
coleccién de especîmenes que quedé depositada permanentemente 
en el Herbarium del Departamento de Agricultura de Otawa y en 
el del Royal Botanic Garden de Kew (Inglaterra),
Después de la clasificacion de BOWDBN , MAC KEY hizo una 
nueva revisiôn en 1966, que aunque simplificaba mas el siste- 
ma taxonômico del género Triticum L. tenla mâs interés por - 
lo prâctico que por su base cientifica. En sintesis la clasi­
ficacion de MAC KEY se caracteriza por lo siguiente, conserva 
la division en las secciones MONOCOCCA, DICOCCOIDEA y SPELTOI_ 
DEA de FLAKSBERGER. En la secciôn MONOCOCCA (2n = 14) incluye 
una sola especie: T. rnonococcum L. compuesta por las subespe- 
cies boeoticum (Boiss.) MK. y monococcum L.; en DICOCCOIDEA - 
(2n - 28) sépara dos especies, T. turgidum (L.) Thell. con las 
subespecies dicoccoides (Kôrn.) Thell., dicoccum (Schrank) Thell., 
paleocolchicum (Men.) MK., turgidum: conv. turgidum, durum - 
(Desf.) MK., turanicum (jakubz.) MK. y polonicum (L.) MK., y 
la subespecie carthlicum (Nevski) MK.; y la especie T . Timo­
pheevi Zhuk. compuesta por las subespecies araraticum (jakubz.) 
MK. y Timopheevi Zhuk.; en la secciôn SPELTOIDEA incluyô dos 
especies: T. zhukovskyi Men. et Er, ÿ T. aestivum (L.) Thell., 
subdividida ademâs en las subespecies spelta (L.) Thell., va- 
vilovi (Tum.) Sears, macha (Dek. et Men.) MK., vulgare (Vill.) 
MK., compactum (Host.) M K . y sphaerococcum (Perc.) MK.
MAC KEY SOStuvo que la inclusion del género Aegilops L. 
en el Triticum L. era inadecuada por no haber suficiente infor 
niaciôn para llevar a cabo esta fusion y por no ser una medida 
prâctica desde el punto de vista de la extensa bibliograffa ya 
existente en la que se les trataba como géneros distintos. - 
Por otra parte MAC KEY considéré que T. Timopheevi Zhuk. tenia 
categoria de especie y no de variedad como propuso BOWDEN, ba- 
sândose en la evidencia del aislamiento genético y ecolégico 
de esta especie con respecto a T. turgidum L. demostrada por 
WAGENAAR en 1961.
otras innovaciones a la clasificacién de BOWDEN que hoy - 
se han propuesto son las siguientes:
BOWDEN considéré como variedad el trigo tumanianii aparté 
de la variedad Timopheevi, y ambas inclufdas en la especie T. 
turgidum L. Tras los trabajos de JAKUBZINER (1959) y WAGENAAR 
(1966), esta entidad, conocida por T. araraticum Jakubz, se 
considéra hoy en dfa como una forma silvestre de T. Timopheevi 
Zhuk. y con tratamiento taxonémico de subespecie.
KUCKUCK (1964) considéré inadecuada la separacién de las 
formas spelta y macha dentro de T. aestivum L .
Por ultimo MORRIS y SEARS (1966) recomendaron la inclu- 
sién de Aegilops L. en Triticum L., con lo que la clasifica­
cién de BOWDEN se puede decir que queda prâcticamente intacta.
2.- SOBRE EL ORIGEN DE LOS TRIGOS
Tras el establecimiento de los nûmeros cromosémicos de - 
las especies de trigo como 14, 28 y 42 en 1918 por SAKAMURA, 
quedaba patente elpapel que la poliploidla habia desempehado 
en la evolucién de este género. El segundo paso consistié en 
estudiar el comportamiento de los hibridos interespecificos 
e intergenéricos a nivel de su fertilidad y apareamiento meié 
tico. KIHARA en 1919 y 1924 y SAX en 1922 fueron los primeros 
en evidenciar el papel que habia jugado la alopoliplOidfa en 
la evolucién de los trigos. De acuerdo con ésto KIHARA propu­
so las férmulas genémicas AA, AABB y AABBDD para los trigos - 
diploides, tetraploides y hexaploides, respectivamente.
La fuente del genomio A fue reconocida por LILIENFELD y 
KIHARA (1934) como T. monococcum L . (2n = I4 ).
En 1926 GAINES y AASE y en 1939 SEARS determinaron que 
el genomio D se encontraba présente en T. cylindricum Ces., 
ya que los hexaploides cruzados por esta especie mostraban - 
solo siete bivalentes en la meiosis del hibrido, mientras 
que en el hibridos entre la misma y las formas tetraploides 
no habia apareamiento. Como T. cylindricum Ces. es un tetra­
ploide compuesto por el genomio D y otro, no se pudo conside 
rar sino el resultado de la hibridacién de otras dos especies 
diploides, una de las cuales aportaria el genomio D. En 1944 
Me o FADDEN y SEARS por un lado y KIHARA por otro determina­
ron independientemente que el origen del genomio D estaba en 
el diploide T. aegilops (P.) Beauv.
En 1956 SARKAR y STEBBINS, como habian sugerido previa- 
mente WAKAR (1935), PETO (1936) y MATSUMURA (1951\ sugirie- 
ron que la fuente del genomio B era T. speltoides (Tausch.) 
Gren., al conseguir el hibrido entre T. monococcum L. y T. - 
speltoides (Tausch.) Gren, y el correspondiente anfidiploide 
y observar las caracteristicas morfolégicas que le aproxima- 
ban notablemente a los trigos de la seccién DICOCCOIDEA. Sin 
embargo, ni el hibrido,con genomios hipotéticos AB, mostré - 
una asinapsis total, ni el producto de la duplicacién cromosé 
mica del mismo, de genomios hipotéticos AABB, dio células - 
con 14 bivalentes, sino que présenté muchos multivalentes. - 
En 1957 OKAMOTO y en 1958 RILEY y CHAPMAN Y SEARS y OKAMO- 
TO demostraron que en el cromosoma 5B existia un sistema ge­
nético que inhibia el apareamiento entre cromosomas homeélo- 
gos (cromosomas genéticamente équivalentes y con origen an-
cestral comun), Entonces propusieron que la Irregularidad en 
el hibrido de T . monococcum L, x T. speltoides (Tausch.) Gren., 
hipotéticamente AB, que solo poseia un cromosoma 5B se debe- 
ria a la condicién monosomica de dicho cromosoma, permitiendo 
el apareamiento entre cromosomas de los genomios A y B. Queda 
sin embargo por explicar el por qué de la existencia de multi 
valentes en la forma producto de la duplicacién cromosémica - 
de dicho hibrido. Por otra parte RILEY, UNRAU y CHAPMAN en - 
1958 y CHENNAVEERAIAH en I960 en estudios cariomorfolégicos - 
determinaron que de todos los posibles douantes del genomio B 
sélo T. speltoides (Tausch.) Gren. y T. tripsacoides (jaub. & 
Spach.) Bowden tenian dos cromosomas satelizados que se corre^s 
pondian a los del genomio B de las especies tetraploides.
En el momento présente se pienSa que el genomio B de los 
trigos tetraploides y hexaploides actuales proviene no de T. 
speltoides (Tausch.) Gren., sino de una forma ancestral ex- 
tinguida de la que derivarian esta especie y los trigos que 
hoy tienen el genomio B. T. speltoides (Tausch.) Gren. séria 
como un escalén evolutivo mâs o menos cercano al ancestral - 
extinguido, pero el genomio B actual diferiria del de T. spel­
toides (Tausch.) Gren. por un proceso evolutivo conducente a 
establecer barreras entre ambos, principalmente cambios estruc 
turales cromosémicos y mutaciones. Dicho de otra manera de en­
tre todos los diploides actuales el mâs préximo a la forma or_i 
ginaria del genomio B es T. speltoides (Tausch.) Gren, que re 
présenta por tanto una forma intermedia en la evolucién del - 
genomio B.
Ademâs de la poliploidia, cuyo papel en la evolucién de 
los trigos queda claro en los pârrafos anteriores relativos a
los genomios de las formas cultivadas, la especializacion eco 
l6gica y la distribucion geografica han tenido un papel muy - 
importante y cuyo resultado es el complejo sistema de grupos 
y formas del género Triticum L . Los procesos de aislamiento 
geografico y de adaptacion a nuevos hâbitats producirian un - 
efecto adicional de cambios estrueturales y mutaciones que de 
rivarlan en nuevas barreras de especiacion. Las especies sil- 
vestres tienen una gran importancia por constituer un rico a^ 
macén de variacion genética, y su utilizacién hoy en dia es - 
relativamente sencilla.
Las cuatro fuentes silvestres segian ZOHARY (1970) son: 
(a) para los trigos con genomio A el T. monococcum L . que se 
encuentra extendido desde el Geste de Asia hasta el Sureste - 
de los Balkanes, teniendo su maxima diversidad de formas en - 
el Sur de Turquia, Norte de Irak, Iran y Siria, esta forma e^ 
pontânea también es cultivada en menor extension; (b) para - 
los trigos con genomio B el T. speltoides (Tausch.) Gren., eu 
ya distribucion geogrâfica se solapâ en parte a la de los por 
tadores silvestres del genomio A, estapdo restringido al rin- 
con Sureste del Mediterrâneo, por el Sur de Turqula, Norte de 
Siria, Norte de Irak e Israel. Muy a menudo se dan juntos am­
bos genitores diploides silvestres, lo que, y suponiendo que 
también sus centros de origen fuesen mâs o menos los mismos, 
explicarla la forma de origen de los tetraploides por hibri- 
dacion y duplicacién cromosémica del hibrido; (c) para los - 
trigos con genomios D, T. aegilops (P.) Beauv., con un cen­
tro de distribucién mâs oriental que los anteriores exten- 
diéndose por el Asia Soviética Central, Geste de Turqula, - 
Irak y Pakistân, la mayor diversidad de formas se encuentra 
al Sur del Caspio; (d) para los trigos tetraploides con geno
rnios AB, existeri dos tipos do trigos silvestres: (d^) el T. 
turgidum L. var. dicoccoides (Korn.) Bowden, que tiene su - 
centro de distribucién restringido a Palestine y Siria, y - 
que posee una gran afinidad citogenética con los trigos te­
traploides cultivados siendo los hibridos completamente inter 
fértiles; y (d^) el T. Timopheevi Zhuk. subsp. araraticum - 
(jakubz.) MK., extendido por Armenia y Georgia, en Rusia, y 
zonas adyacentes de Turquia, Irân e Irak. Las dos formas son 
morfolégicamente muy similares pero citogenéticamente dife- 
rentes como lo demuestra el hecho de que el araraticum tiene 
fuertes barreras de esterilidad cuando se le cruza con otros 
tetraploides sean cultivados o espontâneos, a excepcién de - 
cuando se le cruza con T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timopheevi 
de constitucién genémica AB', con el que el hibrido es par- 
cialmente estéril aunque su estabilidad meiética es alta y - 
del que se piensa que es una forma cultivada del araraticum.
En cuanto a los trigos hexaploides predominan las formas 
cultivadas.
Segun ZOHARY (1970) para la mejora de los trigos cultiva 
dos se pueden buscar geneS silvestres en los cuatro tipos de 
trigos antes mencionados, con los que existen muehas veces - 
una homologia cromosémica muy elevada. Para mejora de los tri. 
gos tetraploides se puede echar mano de très fuentes (a, b y
d) y para mejora de los hexaploides éstas estân suplementadas 
por una cuarta (c).
De las formas cultivadas a nivel diploide sélo ee ha en­
contrado T. monococcum L., y esporâdicamente. BOROJEVIC en - 
1956 dio como dato el cultive de esta especie en cuatro mil -
Has. en Yugoslavia, en regiones Prias y de suelos pobres. En 
Espaha se conoce con los nombres de "escaha", "escaha menor", 
"espelta petita", "esprilla" y "carraon".
En cuanto a los trigos tetraploides muestran una extensa 
gama de formas cultivadas. Esta diversidad se debe en gran - 
parte a que las formas primitivamente domesticadas y con el - 
uso de prâcticas agricolas rudimentarias permitio cruzamien- 
tos ocasionales entre las formas semi-silvestres y autëntica- 
mente silvestres, produciéndose introgresiones génicas que - 
afectaron tanto a las formas cultivadas como a las espontâ- 
neas (ZOHARY y FELDMAN, 1962).
Se pueden considerar dos grupos de trigos tetraploides cu_l 
tivados, los de constitucion genémica AABB, es decir todos 
los cultivares v variedades de T. turgidum L. (a excepcién de 
las formas Timopheevi), y los de constitucién genémica AAB'B^ 
es decir la especie T. Timopheevi Zhuk. En el primer grupo - 
el trigo tetraploide cultivado mâs antiguo que se conoce es - 
el cultivar dicoccum. En Espaha se conoce con los nombres de 
"escaha", "escaha doble", "escandia", "ezcandia" y "povîa".
Fue encontrado en Jarmo (Irak) en unas excavaciones arqueolé- 
gicas que databan de 7.000 ahos antes de Cristo. Esta forma 
representarîa el primer paso en la domesticacién de T. turgi­
dum L . var. dicoccoides (Kôrn.) Bowden, que es la forma sil­
vestre correspondiente a los trigos cultivados de constitucién 
genémica AABB, y a partir de êl se iria extendiendo su culti­
ve y a la par diversificando en un sin fin de cultivares por 
mutacién génica, principalmente, a través del Cercano Oriente, 
Norte de Africa y Europa. Los hibridos de diferentes cultiva­
res de este grupo dan normalmente 14 bivalentes en la meiosis.
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lo que justifica el tratamiento taxonémico de BOWDEN, quien - 
rechazé el taxén de especie para un gran rnimero de trigos te­
traploides .
Entre los cultivares tetraploides de T. turgidum L, se 
encuentra el durum, con una amplia gama de genotipos cultiva- 
dos estando muy extendido por toda la cuenca Mediterrânea y - 
particularmente en Espaha, en donde exhibe una gran riqueza - 
de formas. Su existencia se conoce desde los tiempos grecorro 
manos estando présentes segun SCHIEMANN (1948) por entonces - 
en Egipto. Los durum se extienden por zonas de climas templa- 
dos y periodo vegetative largo. Hoy en dia su mayor diversidad 
de formas se encuentra en Etiopia, mientras que el genocentro 
parece ser el Sur Asiatico (Turquia e Iran), del que poco a - 
poco fue siendo sustituido por formas hexaploides.
En cuanto al segundo grupo de trigos tetraploides culti- 
vados esta representado por la especie T. Timopheevi Zhuk. - 
subsp. Timopheevi, cuyo cultivo se practica en el Sureste de 
Rusia en unas pocas granjas de las montahas de Georgia. Los - 
hibridçs entre T. Timopheevi Zhuk, subsp, Timopheevi y la sukqp. 
araraticum dan un apareamiento cromosémico normal en meiosis, 
por lo que la primera se considéra como la forma domesticada 
de la araraticum.
Por "Ultimo y en cuanto al origen de los trigos hexaploi­
des de constitucién genémica AABBDD, que casi sélo se encuen- 
tran como formas cultivadas, esté en la incorporacién del ge­
nomio D a formas tetraploides. Las diferencias encontradas en 
tre los grupos de variedades cultivadas de trigos hexaploides 
se deben a simples genes, a excepcién del cultivar Triticum x
Aestiwm L. emend, vavilovii, que posiblemente difiera del re_s 
to en mâs genes recesivos (SINGH, ANDERSON y PAL, 1957).
Las formas hexaploides mâs primitivas encontradas son las 
espeltoides, de grano vestido y naquis fragil. Su cultivo se 
da principalmente en zonas de clima extremado y montanas que 
quedan cubiertas de nieve durante una gran época anual. En E_s 
pana hay formas de esta especie en Asturias donde se la cono- 
ce con el nombre de "escanda”. Su centré de origen segun DEKA 
PRELEVICH y MENABDE (1932) séria el Geste de Georgia, por ha- 
berse encontrado alll una gran cantidad de formas espeltoides 
espontâneas.
Aparté del grupo spelta se consideran los grupos aesti- 
vum,de raquis fuerte y con tendencia a espiga mâs compacta; 
compactum, de espigas muy compactas, y sphaerococçum, de es- 
pigas compactas y grano esférico.
Se han determinado las diferencias genéticas entre los 
grupos de cultivares de los trigos hexaploides, quedando es- 
tablecidos los siguientes genotipos:
spelta y macha = qqccSS 
aestivum - QQccSS
compactum = QQCCSS
sphaerococculn = QQccss
Estando Q en el genomio A, y C y _S en el genomio D (Q = râ- 
quis elongado, £ = raquis espeltoide; C = espiga compacta, 
c = espiga largâp S_ = grano alargado, s_ = grano esférico), - 
El paso de unas formas cultivadas a otras se ha explicado -
en todos les cases per mutacion. Asj.,el grupo aestivum prece­
de del spelta por mutacion de £ a Q, el compactum precede del 
aestivum por mutacion de c a C y el sphaerococcpm de aestivum 
por mutacion de S a £.
Resumiendo,se puede decir que la extensa diversidad de - 
formas de trigos existentes en la actualidad, tanto cultiva­
das como silvestres, deben su origen en primer lugar a la po- 
liploidia, en segundo lugar a factores geogrâficos y de aisla 
rniento ecologico y en tercer lugar y como consecuencia de su 
adaptacion a nuevos habitats, a la introgresién génica, muta­
cion y cambios estructurales cromosomicos»
3.- CONSTITUCION GENOMICA DE LOS TRIGOS TETRAPLOIDES
Todos los trigos tetraploides se pueden agrupar en dos - 
grupos por su constituciôn genomica. Los de genomios AABB y - 
los de genomios AAB^BZ Al primer grupo pertenecen todos los - 
tetraploides a excepcion del T^ Timopheevi Zhuk.; al segundo 
las dos subsp. de esta especie.
La forma Timopheevi fue descubierta en 1923 en las zonas 
montahoÈas de Georgia por ZHUKOVSKY, quien la elevo al rango 
de especie en 1928 con la denominacion de Triticum Timopheevi 
Zhuk,
LILIENFELD y KIHARA (1934) estudiaron las afinidades ge- 
nomicas de la especie recién descubierta con el resto de las 
formas tetraploides. Sobre la base del apareamiento meiético 
determinaron que el primer genomio era comûn al de los trigos 
del grupo EMMER, es decir era A, pero el segundo genomio dife
ria sustancialmente del B . El hibrido entre T. turgidum L. - 
cultivar carthlicurn y T. Timopheevi Zhuk, subsp. Timopheevi 
estudiado por estos autores, mostro una meiosis muy irregular 
y un grado bastante elevado de esterilidad, por lo que propu- 
sieron la formula G para designar al segundo genomio de las 
formas Timopheevi.
Sin embargo en 1936 KOSTOFF y en 1941 LOVE demostraron 
que la separacion entre los dos genomios no era tan drastica 
y propusieron el simbolo en lugar de G para el segundo ge­
nomio de Timopheevi.
SVETOZAROVA en 1939 sehalo la clara afinidad genomica en 
tre T. Timopheevi Zhuk, subsp. Timopheevi y la subsp, ararati- 
cum, ya que los hlbridos entre ambas mostraban buen apareamien 
to meiotico aunque fuesen parcialmente estériles.
SEARS en 1948 apunto que asi como el odgen de los geno­
mios A de ambos grupos tetraploides era el mismo, los geno­
mios B y G derivarian probablemente de especies diferentes, 
proponiendo de nuevo la formula G para el segundo genomio de 
T. Timopheevi Zhuk., basandose al igual que LILIENFELD y KI­
HARA en la inestabilidad meiotica de los hibridos tetraploi­
des en los que una de las formas era Timopheevi.
SACHS en 1953 supuso en contraposicion de SEARS que to- 
dos los trigos tetraploides, incTuido T. Timopheevi Zhuk., te 
nîan un progenitor comùn de 28 cromosomas que séria la for­
ma dicoccoides. SACHS afirmo que el apareamiento metafâsico 
en hibridos no podia considerarse como observacion suficiente 
para asignar genomios a las formas implicadas. Se baso ademâs
en el hecho de que los idiogramas de Timopheevi y araraticum 
y del resto de los tetraploides eran prâcticamente iguales - 
y concluyo que la inestabilidad meiotica en los hibridos en­
tre ambos grupos tetraploides era debida a cambios estructu­
rales cripticos en los cromosomas.
En 1956 SEARS y en 1958 RILEY y col. confirmaron la - 
idea de SACHS conviniendo en el origen comun de ambos grupos 
tetraploides.
WAGENAAR en 1961 cruzo una linea de T. Timopheevi Zhuk. 
subsp. Timopheevi por 79 cultivares de trigos tetraploides 
y observé que salvo dos de estos hibridos el resto mostraba 
meiosis irregular, variando el niimero medio de univalentes - 
por célula madré del polen en metafase primera, de hibrido a 
hibrido. Cruzo entonces hibridos que mostraron muehos univa­
lentes por los que mostraban pocos y la de estos cruza- 
mientos résulté con gran estabilidad meiética y fertilidad. 
Basândose en estos hechos y en la observacién del apareamien 
to secundario regular de univalentes en los hibridos T. turgi­
dum L. cultivar durum x T. Timopheevi Zhuk, subsp. Timopheevi, 
llegé a la conclusion de que T. Timopheevi Zhuk, posee de he­
cho la constitucién genémica AABB, y que las irregularidades 
meiéticas observadas estân inducidas por un juego de genes - 
asinâpticos o desinâpticos especificos de T. Timopheevi Zhuk. 
Sugirié por tanto, que la especiacién de T. Timopheevi Zhuk. 
habria tenido su base en un proceso de diferenciacién génica 
y no por cambios estructurales,
FELDMAN en 1966 estudié el apareamiento meiético entre - 
el hibrido T. Timopheevi Zhuk. subsp, Timopheevi x T. aegilops
(p.) Beauv. V 19 linear, monoteiocéntricas de los genomios A y 
B de T. aestivum L. cultivar Chinesse Spring. En un hibrido - 
asi; y si el cromosoma telocentrico relative tuviese un bràzo 
homologo en cada cromosoma de Timopheevi,se deberian formar - 
bivalentes heteromorfos. Si se formasen multivalentes, ésto in 
dicaria la existencia de cambios estructurales en los cromoso 
mas; pues bien, en 10 de las 19 lineas hibridas (4 del genomio 
A y 6 del B) se daban asociaciones mulbivalentes, por lo que 
FELDMAN dedujo que los cromosomas de los genomios de T. Timo­
pheevi Zhuk o diferian de los A y B de Chinesse Spring en por 
lo menos cinco translocaciones. Ademâs cada telocéntrico mos- 
tro apareamiento, posiblemente con un cromosoma de T. Timophee­
vi Zhuk., pero 6 de los 8 telocéntricos del genomio A aparea- 
ron con una frecuencia superior al 70% y solo uno de los 11 -
del genolmio B con una frecuencia de mâs del 70%. FELDMAN su­
puso que el fallo en el apareamiento en los hibridos estudia­
do s implicaba a los cromosomas del genomio B y su correspon-
diente de T. Timopheevi Zhuk. Por tanto demostro que el po-
bre apareamiento meiético en los hibridos tetraploides que - 
tenian a Timopheevi como uno de los parentales se deberia a 
diferencias estructurales y no génicas como supuso WAGENAAR 
en 1961.
En 1967 JOHNSON hizo un estudio comparative de patrones 
electroforéticos de proteinas procedentes de grano, entre sie- 
te formas de trigos tetraploides de constitucién genémica 
AABB y cuatro de genomios AAB'BJ Los patrones obtenidos mos­
traron dos series de bandas, una râpida y otra lenta. En la - 
serie râpida las siete formas del grupo AABB mostraron un pa- 
trén idéntico, y las cuatro formas de Timopheevi un patrén - 
con seis o siete bandas idénticas. Los dos grupos diferian en
tre SI en cuatro bandas, dos de las cuales se atribuyeron al 
genomio A.
En 1968 LACADENA y RAMOS en un estudio comparativo del -
apareamiento meiotico de una planta haploïde espontânea de T.
turgidum L. cultivar durum con el de haploïdes de T. Timophee­
vi Zhuk. subsp. Timopheevi, observados por SIMONET y CHESNEAUX 
(954) y RILEY y CHAPMAN (1957), dedujeron una mayor afinidad 
u homeologîa entre los genomios A y B de T . turgidum L . que -
entre A y B" de T. Timopheevi Zhuk.
En 1969 BOZZINI y GIORGI, basândose en los estudios de - 
FELDMAN y JOHNSON, hicieron un estudio cariotipico comparati­
vo entre T. turgidum L ., T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timopheevi 
y T. Timopheevi Zhuk. subsp, araraticum. Vieron que entre los 
dos ultimos existîa una similitud cariotlpica muy grande y - 
que las diferencias cariotipicas de ambos con respecto a los 
demâs tetraploides eran significativas. Comprobaron la existen 
cia de algunos cromosomas muy similares en turgidum y ararati­
cum, pero no especificaron si se trataba de cromosomas del ge­
nomio comun A. Concluyeron que los dos grupos de trigos tetra­
ploides con sus correspondientes formas cultivadas y espontâ­
neas estân separados por barreras de esterilidad, en primer lu 
gar por diferenciacién estructural y en segundo lugar por fac­
tores citoplâsmicos que controlan la androesterilidad (WILSON 
y ROSS, 1962).
WAGENAAR de nuevo en 1970 hizo el anâlisis citogenético 
de très generaciones de retrocruzamiento del hibrido T. turgi­
dum L . X T. Timopheevi Zhuk. y observé segregacién respecto al 
comportamiento meiético, suponiéndolo regulado por poligenes;
critico los trabajos de FELDMAN (1966) y BOZZINI y GIORGI -
(1969) sobre la base de que la diferenciacién estructural no 
implica el que no la haya genética. No obstante, did" validez 
a los trabajos de BOZZINI y GIORGI (1969) y JOHNSON (1967) pe 
ro interpretando las respectivas observaciones desde el punto 
de vista de la diferenciacién genética. Asi,referente a los - 
patrones electroforéticos observados por JOHNSON (1967) supu - 
so que los cambios en bandas se deben a mutaciones que altera 
rlan la composicién proteinica de los materiales comparados, 
sin dejar de aceptar que los cambios estructurales indujesen 
el mismo efecto.
El problema de la relacién y origen de los genomios si- 
gue en pie; hoy se acepta el origen comun de los genomios B 
y B^ pero el hecho del desconocimiento de las causas de la - 
inestabilidad meiética en los hibridos que los reûnen,justi- 
fica cualquier estudio que se realice para dilucidar el pro­
blema o
4.- SOBRE LAS CARACTERISTICAS DE LOS TRIGOS DUROS ESPANOLES
Los trigos duros, Triticum durum L. segiln la considera- 
cién taxonémica anterior a la revisién de BOWDEN (1959), tu- 
vieron por centro de origen y de diversidad el descrito po# 
VAVILOV (1926) como Cercano Oriente,
Al contrario que T. Timopheevi Zhuk., los trigos duros - 
se extendieron geogrâficamente mucho mâs por el Este hacia - 
el Centro de Asia, por el Sur hacia Egipto y Etiopla y por - 
el Oeste hacia Europa. Es de suponer que en Espaha entrarom 
a través de Africa en donde ya estaban présentes durante los
t iempo s greco rr oiiid no ; ;.
La mayor diversidad de formas de trigos duros se encuen- 
tra hoy en Etiopla, mientras que la diversidad genética que - 
se concentraba en el Sureste de Asia (Turqula e Iran), ha de- 
crecido considerablemente, posiblemente desplazada por la cre 
ciente extensiéh de los cultivares hexaploides que muestran - 
una cantidad mayor de genotipos y por tanto mejor adaptacién 
a todos los ambientes (ZOHARY, 1970),
La posicion sistemâtica mâs acertada es como grupo de - 
cultivares dentro de la especie T, turgidum L . (BOWDEN, 1959)
Los trigos duros son trigos adaptados a climas templados 
y debido a la enorme lista de variedades genéticas que compo- 
nen este cultivar las caracterlsticas agronomicas varlan mu­
cho de unas formas a otras. Las caracterlsticas comunes a to- 
das las formas tetraploides y a algunas hexaploides y por tan 
to superespeclficas, son las siguientes: las espigas no se de- 
sarticulan en la madurez; el grano se sépara con facilidad de 
las glumas en el trillado; las glumas son coriâceas; la flor 
superior de la espiguilla sobresale por encima de las glumas 
(SANCHEZ-MONGE, 1957). Las caracterlsticas de la especie ~ 
turgidum L. son las siguientes: espigas normalmente aristadas 
y comprimidas; estrechas de cara y anchas de perfil; espigui- 
llas normalmente comprimidas, apretadas, imbricadas en filas 
latérales; glumas unicarenadas, estando marcadas fuertemente 
por una vena adaxial y mâs conspicuamente por una abaxial; - 
glumas lisas; lemma normalmente terminada en aristas largas 
(BOWDEN, 1959).
Los trigos duros estân muy diversificados en Espaha don 
de existen varios cientos de genotipos diferentes. Los tri­
gos duros espaholes han gozado siempre de una merecida fa 
ma internacional por su calidad semolera, pero estân siendo 
objeto en los ultimos ahos de una alarmante pérdida de ârea 
de cultivo,existiendo el riesgo de que se llegue a abandonar 
su cultivo a favor de los trigos blandos cuya mayor product! 
vidad compensa la pequeha diferencia de precio a favor de - 
los trigos duros.
5.- SOBRE LAS CARACTERISTICAS DE TRITICUM TIMOPHEEVI ZHUK.
T. Timopheevi Zhuk. es una especie endémica de las zonas 
montahosas del Câucaso, mâs concretamente Georgia y Armenia. 
Como ya se ha mencionado,su descripcion fue hecha por primera 
vez por ZHUKOVSKY en 1923, quien la trato como una variedad - 
de la por entonces tenida por especie T. dicoccum Schrank. - 
var. dicoccoides Korn. En 1928 el mismo ZHUKOVSKY la elevo al 
rango de especie y la describio como "especie herbâcea, rara 
en estado silvestre y peculiar solo de Georgia". En 1944 ZHU­
KOVSKY la describio como "endémica del Oeste de Georgia, de - 
desgranado diflcil y con espigas aristadas". NEVSKI en 1934 - 
considéré que T. Timopheevi Zhuk. era endémica del Este de - 
Transcaucasia.
Una forma silvestre de este trigo se describié por JAKUB 
ZINER en 1932, quien en un principio la clasificé como subes- 
pecie dentro de T. dicoccoides Korn. con el nombre de subsp. 
armeniacum Jakubz., y en 1938 MAKUSHINA la elevé al rango de 
especie con la denominacién T. armeniacum (jakubz.) Makushina,
En 1947 JAKUBZINER l a  d e n o i i i in o  T .  a r a r a t i c i m  J a k u b z .
En 1959 BOWDEN considéré que no se les debia dar catego- 
rla de especies a ninguna de las dos formas encontradas, Timo­
pheevi y armeniacum, rebajândolas a la categorîa de variedad 
botânica dentro de la especie T. turgidum L.
Por ûltimo MAC KEY (1966) basândose en el tratamiento an 
ticipado de FORLANI (1952) repuso para T. timopheevi Zhuk. el 
nivel de especie,considerândola del siguiente modo: T. Timo­
pheevi Zhuk. subsp. Timopheevi y T. Timopheevi Zhuk. subsp, - 
araraticum (Jakubz.) MK.
Esta ultima posicién es la que parece debe sostenerse hoy 
dada la afinidad genémica entre ambas subespecies demostrada 
por SVETOZAROVA en 1939,y el aislamiento genémico, bien por - 
diferenciacién cromosémica estructural criptica (FELDMAN, - 
1966 y BOZZINI y GIORGI, 1969) o por diferenciacién génica - 
(WAGENAAR, 1961, 1966, 1970), de ambas formas con relacién al 
resto de los trigos tetraploides.
En cuanto a las caracterlsticas agronémicas de la espe­
cie T. Timopheevi Zhuk. bastë decir que se trata de un trigo 
de espigas densas y aristadas, de desgrane diflcil y con re- 
sistencia a condiciones de temperatura bajas y a la sequla.- 
Pero por lo que llamé mâs la atencién esta especie fue por - 
su condicién de resistente a micosig fpliares (Puccinia sp., 
Erysiphe graminis, Septoria graminis, etc.).
Esta especie se ha utilizado mucho en mejora de trigos 
especialmente para dos tipos de fines distintos: (a) Para
conseguir la introgresiou do genes de resistencia a las formas 
cultivadas principalmente modiante el use de retrocruzamientos 
(MAINS, 1933; KOSTOFF, 1937; PRCDHAM, 1939; SHANDS, 1941; ALLARD 
1949; KISS, 1956; PATIL y DEODIKAR, 1963; etc.). (b) Para pro 
ducir formas androestériles sobre citoplasma Timopheevi median 
te la introduccion en el del nucleo de otras especies de trigo, 
para la explotacion de la heterosis. Las formas obtenidas so­
bre citoplasma Timopheevi se indican en el apartado siguiente.
6.- SOBRE LA OBTENCION DE FORMAS ALOPLASMICAS Y SUS EFECTOS
Los estudios realizados en cruzamientos entre especies ve 
getales afines para diverses fines, generalmente con objeto de 
adivinar la proximidad sistemâtica, condujeron a que tras rei- 
teracion de retrocruzamientos utilizando siempre el mismo poli 
nizador se obtuvieran nuevas formas que reuniesen el citoplas­
ma de una variedad, especie o genero y el nucleo de otra. Asi 
MICHAELIS en 1933 obtuvo formas hibridas de Epilobium hirsu- 
tum(Q) X E . luteum y de E . luteum (g) x E . hirsutum, a par­
tir de las cuales y retrocruzando reiteradas veces por el mi_s 
mo polinizador llego a obtener las formas de citoplasma hirsu­
tum y nâcleo sustituldo de luteum y de citoplasma luteum con - 
nâcleo hirsutum. Los estudios de MICHAELIS (1954) sirvieron - 
para observar los efectôs fisiologicos y sobre la fertilidad 
en las formas hibridas y con rnlcleo sustituldo, y el efecto - 
del citoplasma en las formas reclprocas. En trabajos posterio 
res sentd las bases para la comprensidn de la herencia cito- 
plâsmica, en especial por segregacién intraindividual o intra- 
celular de plasmagenesy plastidios (MICHAELIS, 1966, 1967 y 
1968).
CASPARI en 1948 interprété los primeros trabajos de MI­
CHAELIS bajo el criterio de la interaccién entre citoplasma, 
factores citoplâsmicos o plasmones como él los llamaba, y ge 
nés nucleares y expuso la eficacia del método de retroçruzar 
reiteradas veces para obtener en un corto plazo una forma con 
nâcleo de otra.
KIHARA en 1951 y basândose en los trabajoÈ de MICHAELIS, 
fue el primero en utilizar el método de retrocruzar sucesiva— > 
mente para obtener formas con citoplasma y nûcleo de distinta 
procedencia. KIHARA lo aplicé para dilucidar sobre la afini­
dad genémica dentro de los supuestos géneros Triticum L. y - 
Aegilops L., y para transferir genomios completos de unas for 
mas a otras. Se considéra a KIHARA como el primero que usé el 
método con el fin de sustituir un nûcleo por otro y el fue - 
también quien bautizé esta técnica con el nombre de "retrocru 
zamientos de sustituciéh", distinguiéndolo de los "retrocruza 
mientos de restauracién" que consistian en devolver a una for­
ma con nâcleo sustituldo un nâcleo igual al que posela origi- 
nalmente.
Là forma de nûcleos sustituldos se obtendrâ de la siguien 
te manera: suponiendo dos especies diploides, AA y BB en las 
que se desea transferir el nucleo de la segunda al citoplasma 
de la primera, el primer paso serâ obtener el hibrido, AB, - 
utilizando como parental femenino la especie AA. A continuacién 
la , AB, se cruzarâ reiteradamente por la especie BB, lo 
cual serâ posible cuando el hibrido AB sea capaz de producir 
algân gameto femenino funcional, hasta conseguir la forma de 
citoplasma AA y nâcleo BB.
Se comprende fâcilrncnti' que La austitucién nuclear total 
depende sobre todo de la afinidad genomica entre las dos for­
mas que se utilizan, de los numéros cromosomicos de las mis- 
mas, de la fertilidad del hibrido obtenido, de la seleccion 
realizada por el mejorador para caractères paternes y de la 
seleccion gamética natural por inviabilidad de los gametos - 
desequilibrados,
KIHARA (1963) en formas con citoplasma de A. caudata - 
L . y nûcleo sustituldo de T. aestivum L. utilizado como poli 
nizador récurrente, observé como la estabilidad meiética au- 
mentaba de una generacién de retrocruzamiento a la siguiente 
y el numéro de bivalentes llegaba pronto a ser de 21 en todas 
las metafases primeras de las células madrés del polen.
EDWARSON en 1956 hizo una revisién sobre la androesteri 
lidad citoplâsmica distinguiendo la que procedla de cruzamien 
tos intraespeclficos, interespeclficos o intergenéricos,de la 
producida espontâneamente. LACADENA en 1968 basândose en el 
tratamiento dado por EDWARSON a la androesterilidad citoplâs- 
mica, propuso una terminologla especial para la génico-cito- 
plâsmica (androesterilidad causada por interaccién entre ge­
nes nucleares y factores citoplâsmicos), Denominé "autoplâs- 
mica" a la résultante de reunir nûcleo y citoplasma en un mi_s 
mo individuo, procedentes de una misma poblaciénj"homoplâsmica" 
cuando el citoplasma y el nûcleo que se reunen en la misma - 
forma proceden de poblaciones diferentes de la misma especie, 
y "aloplâsmica", reunién de nucleo y citoplasma de especies - 
diferentes, pudiendo a su vez considerarse una aloplasmia in- 
tergenérica y una interespeclfica.
La obtencion de Perriiar, a lo pi a s micas androestériles ha 
side un paso importante dado durante las ultimas décadas.
Laa primeras formas obtenidas en trigos fueron las de KIHARA 
(1951) y FUKASAWA (1953) y desde entonces son muchas las for 
mas conseguidas. SANCHEZ-MONGE (1971) hizo la revision mâs - 
actualizada de las formas aloplâsmicas obtenidas en plantas 
cultivadas en general. Para no hacer una lista interminable 
se citan a continuacién sélo las formas aloplâsmicas cuyo do 
nante citoplâsmico fue T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timopheevi, 
indicando unicamente la especie que aporté el nâcleo:
- T. turgidum L . cultivar durum,(KIHARA, 1959; -
KIHARA y TSUNEWAKI, 1961).
- T. turgidum L. varios cultivares (SANCHEZ-MONGE,
1973).
- T. aestivum L. varios cultivares (WILSON y ROSS,
1 9 6 2 ).
El efecto aloplâsmico mâs interesante desde el punto de 
vista prâctico de la mejora es la androesterilidad. La utili- 
zacién de la heterosis o vi^or hibrido tras autofecundacién 
y cruzamiento de lineas consanguineas seleccionadas para la - 
obtencién de semilla hibrida es conocida desde principles de 
siglo, en que EAST, SHULL y JONES (1908 a 1918) obtuvieron - 
los primeros hibridos de maiz por explotacién de la heterosis.
La heterosis es diflcil de aplicar en la prâctica en plan 
tas que por su morfologia floral hacen dificil la castracién 
manual. La utilizacién de la androesterilidad para la obtencién 
de semilla hibrida en cebolla por JONES y ENSWELLER (1937) y
mâs tarde por JONES y CLARKE (l943), y en sorgo por STEPHENS 
y HOLLAND (1954) abrieron el camino para la consecucion de - 
la heterosis en otras plantas cultivadas en las que la castra 
ci6n manual encarecia el precio de la semilla hibrida.
El problema mâs importante que habia que resolver,una - 
vez conseguidas las formas androestériles, era el de obtener - 
lineas restauradoras de la fertilidad. El progreso en los es­
tudios genéticos sobre la androesterilidad génico-citoplâsmi- 
ca ha dado lugar al conocimiento de un gran nâmero de genes - 
restauradores de la fertilidad, asi como a su anâlisis facto­
rial y su localizacion sobre cromosomas especificos.
El primer paso fue designar con el simbolo toda clase 
de genes de restauracién de la fertilidad. Este simbolo se ha 
utilizado por varios autores (LIVERS, 1964; ROBERTSON y CURTIS, 
1967; KIHARA, 1969; TAHIR y TSUNEWAKI, 1969; TSUNEWAKI, 1969; 
IZHAR y FRANKEL, 1971). Un segundo requisito fue el ahadir una 
tercera letra a este simbolo para indicar el nombre del cito­
plasma en el que dicho gen produce la restauracién, asi se ha 
designado por Rfc los genes restauradores de la fertilidad so­
bre citoplasma de T. dichasians (Zhuk.) Bowden, mâs conocida - 
por A. caudata L. Ademâs se suele ahadir un numéro arâbigo - 
que sirve para designar el orden de descubrimiento del gen re_s 
taurador dentro de cada citoplasma; asi Rfc  ^ dado por KIHARA 
(1951) désigna el primer gen de restauracién encontrado en la 
aloplasmia de citoplasma caudata y nâcleo de T. aestivum L.
En el caso de T. Timopheevi Zhuk. no se ha ahadido una - 
letra tras el simbolo ^  por haber sido encontrados très genes 
restauradores sobre este citoplasma y haberse designado simple
mente por ^ — 3* gen Rf  ^ se encuentra localizado
en el cromosoma 1A y fue descubierto por LIVERS (1964) y RO­
BERTSON y CURTIS (1967); el fue localizado sobre el cro­
mosoma 7D por LIVERS (I964) y el gen Rf^, que procédé de T. 
aestivum L . cultivar spelta, fue localizado en el cromosoma 
1B por TAHIR y TSUNEWAKI (1969).
Por ûltimo indicaremos otros efectos producidos en la - 
sustitucion nuclear para la obtencion de formas aloplâsmicas. 
Asi,se han encontrado efectos sobre la morfologia general de 
la planta, morfologia floral, fisiologicos, etc., que acompa 
han generalmente aunque no siempre,a la androesterilidad, E_s 
tos efectos son fâciles de encontrar en la literatura relati 
va a la obtencion de formas aloplâsmicas interespeclficas e 
intergenéricas y por citar algunos autores se dan los siguien 
tes: MICHAELIS (1954 a 1967) en retrocruzamientos de sustitu­
cion de E. hirsutum x E . luteum y viceversa; FUKASAWA (1957) 
que observé el efecto del citoplasma de T. ovatum (L.) Raspail 
en trigos tetraploides; KIHARA (1951 y 1959) y KIHARA y TSUNE 
WAKI (1961) quienes vieron malformaciones florales, principal 
mente pistiloidla, en formas con citoplasma de T. dichasians 
(zhuk.) Bowden y T. Timopheeyi Zhuk. subsp. Timopheevi con nâ- 
cleo de T. turgidum L. y T. aestivum L .; MAAN y col. (1962) y 
AYCOCK y col. (1963) que estudiaron los efectos de la combina 
cién nâcleo de Nicotiana tabacum sobre citoplasma de otras e£ 
pecies de Nicotiana; SANCHEZ-MONGE (1973) que ha estudiado 
los efectos de los trigos comunes y duros sobre citoplasma de 
Timopheevi, caudata y ovata; etc.
7.- SOBRE LAS CAUSAS DE LA ANDROESTERILIDAD
Dada la importancia de la androesterilidad en la mejora 
de plantas y en vista del éxito conseguido al lograr formas 
androestériles en la consecucion de aloplasmias por el méto­
do de retrocruzamientos de sustitucion, surgieron dos razo- 
nes, la primera de tipo prâctico y la segunda de investiga- 
cién pura, por las que tratar de dilucidar qué mecanismos da 
ban lugar a la inviabilidad del polen aun siendo genotîpi- 
camente equilibrado.
Los estudios realizados abarcan dos niveles de investi- 
gacién: Un nivel cito-histologico (l), y un segundo bioquimi 
co (2), Todos los trabajos realizados dan a entender una - 
gran diversidad en cuanto a los grados de androesterilidad.
(1).- Los trabajos citD-histolôgicos que se han llevado a ca- 
bo tratan de dilucidar si hay mecanismos celulares anormales 
que expliquen la inviabilidad del polen. Estos estudios se - 
han realizado en dos niveles: (a) estudio de la microsporogé 
nesis de las formas androestériles y (b) estudio histolégico 
comparativo del desarrollo de las anteras en formas androes­
tériles y androfértiles isogénicas, y mâs concretamente del 
desarrollo del tapete. Estos estudios llevados a cabo con m_i 
croscopio éptico han ido acompahados a veces de estudios con 
microscopic electrénico.
(a) En cuanto a la microsporogénesis, y mâs concretamen 
te en relacién con el comportamiento de las células madrés - 
del polen, son pocos los casos en que este es anormal, DAMON 
(1961) y ERICHSEN y ROSS (1963) vieron fenémenos de fusién -
de células madrés de polen (C.M.P.) en sorgo androestéril, y 
BOHN y PRINCIPE (I964) observaron orientacion anormal de los 
husos acromâticos en la segunda division en melon androesté­
ril. Estos fenômenos se pueden considerar los mâs drâsticos 
dentro de los que pueden conducir a la androesterilidad, ya 
que las células microsporogenas degeneran y no se llega a - 
formar el polen. Como dato digno de sehalar se puede decir 
que estos hechos solo se han observado en androesterilidad 
inducida con gametocidas. LOE y SARVELLA (1963) citaron un 
caso de androesterilidad causada por anormalidades en la - 
meiosis en algodôn consanguîneo, apareciendo muchos microci 
tos en tetradas como consecuencia de una fuerte asinapsis.
No obstante, nadie duda que la androesterilidad no tiene re 
lacion con la estabilidad meiotica al ser muchos los casos 
de formas androestériles con meiosis totalmente regular.
(b) En cuanto al desarrollo histolégico de las anteras, 
se han hecho varios estudios comparativos en formas androes­
tériles y androfértiles. Para plantas de fertilidad normal - 
la capa del tapete, que es en la que se ha centrado la aten­
cién, se desarrolla a partir de la capa parietal primaria - 
que envuelve a las células esporégenas en el primordio ante- 
ral; es la mâs interna de las cuatro paredes que desde un - 
principio envuelven al s&co polinico, habiendo ademâs una ca 
pa media que se reabsorbe al principio de la meiosis de las 
células esporégenas, un endotecio y la epidermis. Las célu­
las del tapete se hacen binucleadas poco antes del comienzo 
de la meiosis de las C.M.P., y se desintegran paulatinamente 
durante la misma, habiendo desaparecido totalmente cuando el 
polen posee intina, exina y poro germinal.
han ('ncont r.vio canon cm qu*' «' L cnniport.jmifmto del ta 
pete es distinto al normal. Asi CHAUHAN y SINGH (1966) en an 
teras de flores centrales de trigos hexaploides androestéril 
les observaron una degeneracion precoz del tapete, antes de 
comenzar la meiosis, no pudiendo tener lugar la microsporogé 
nesis. En otros casos se formaba un periplasmodium tapetal - 
por fusion celular del tapete, que a veces invadia el saco - 
polinico e impedia el desarrollo de las células madrés del - 
polen; este hecho ha sido citado por varios autores: -
MONOSCHMIDT (1928) en cebolla; ARTSCHWAGER (1947) en remola- 
cha; ZENKTELER (1962) en zanahoria; DUBEY y SINGH (1965) en 
lino; CHAUHAN y SINGH (1966) en trigo hexaploide; TOKOMASU
(1970) en Pelargonium, etc. Un tercer tipo de anormalidad - 
en el desarrollo del tapete es el relative a su degeneracion 
retrasada, estando relacionado con la falta de nutricion de 
las microsporas que no llegan a,formar polen viable; ésto ha 
sido observado por CHANG (1954) en maiz, SINGH y HADLEY - 
(1961) en sorgo y CHAUHAN y SINGH (1966) en flores latérales 
de trigo hexaploide aloplâsmico androestéril.
(2).- En un segundo nivel encontramos una serie de estudios 
bioquimicos comparativos entre anteras procedentes de plantas 
androestériles y fértiles.
También aqui encontramos dos lineas de trabajo: (a) una 
encaminada a dilucidar diferencias cuantitativas y cualitati. 
vas en los componentes bioquimicos, y (b) otra dirigida a ob 
servar diferencias metabolicas, principalmente en la activi^ 
dad proteinica y enzimâtica.
(a) Los estudios cuantitativos y cualitativos comparât!, 
vos empezaron en 1954 con FUKASAWA quien estudio los aminoâ
cidos libres pros(?ntos en anteras de trigos duros aloplâsmi. 
CCS con citoplasma ovata y observé que en las formas androe^ 
tériles habia menor cantidad de prolina y mayor de asparaguj. 
na que en las androfértiles. KHOO y STINSON (1957) hicieron 
el mismo estudio en maiz, acompahado de observaciones morfo- 
légicas y citolégicas, y observaron que en las plantas andro 
estériles habia una acumulacién precoz de alanina que comen- 
zaba al llegar al estado de tetradas las células madrés del 
polen y aumentaba en los estados posteriores. En 1962 FUKASA 
WA observé en trigos aloplâsmicos androestériles que las an­
teras tenian menor contenido en nucleétidos en el estado de 
tetradas, observando al mismo tiempo la degeneracién de las 
microsporas. En 1962 BROOKS estudié las cantidades de 6 ami- 
noécidos libres en anteras, y el peso fresco y seco y longi- 
tud de las anteras de plantas isogénicas androestériles y - 
fértiles, observando que junto a mayor longitud y peso en - 
las lineas fértiles habia en algunas lineas mâs concentra- 
cién de glicina y alanina; al mismo tiempo observé mayor can 
tidad de prolina en las anteras de las lineas androestériles 
y no encontré diferencias cuantitativas en treonina, ac. L- 
aspârtico, ac. L-glutâmico y L-serina. En 1961 OZAKI y TAI - 
vieron deficiencia en prolina en arroz androestéril. BRITIKOV 
y MUSATOVA (1964) en adormidera y lirio observaron acumula­
cién masal de prolina libre tras la meiosis, tomando el de- 
crecimiento de prolina en el polen estéril como un indice de 
la calidad del polen pero no como la causa de esta deficien­
cia. En el mismo sentido BRITIKOV y col. (1964) indicaron 
que la ausencia de prolina en las formas androestériles no - 
se ténia que considerar como la razén fundamental de la invia 
bilidad del polen, pero si como una mâs de las razones. En - 
1967 SARVELLA, STOJANOVIC y GROGAN hicieron un estudio compa 
rativo entre plantas androestériles y fértiles en 5 lineas -
de maiz para exam i nar ol contenido en aminoâcidoG de las pro 
teinas de las anteras,estudiando très mementos del desarro­
llo, durante la meiosis, de 5 a 10 dias después de la meio­
sis y durante la antesis, y observando un crecimiento en can 
tidad de aminoâcidos mayor en las formas fértiles, Por ûlti- 
mo,ALAM y SANDAL (1969) observaron que la cantidad de compo­
nentes bioquimicos en las anteras de plantas androestériles 
de sorgo era menor que lacantidad de las correspondientes - 
fértiles.
Todos estos estudios han servido para deducir que en - 
las formas androestériles hay una menor cantidad de componen 
tes bioquimicos en las anteras con respecto a las formas fér 
tiles,
(b) La enzima que desde un principio llamo la atenciôn 
por su importante mision fisiologica en el desarrollo de los 
tejidos vegetales fue la callasa. En 1964 ESCHRICH y HESLOP- 
HARRISON independientemente reconocieron que la callasa pré­
sente en las paredes de las células madrés del polen durante 
la profase meiotica parece un pre-requisito para el comienzo 
y sincronizacion de la meiosis; asi como para la transforma- 
ciôn de los cuatro productos de la meiosis en microsporas - 
normales. ESCHRICH (1964) y WATERKEIN (1964) afirmaron que - 
los productos de degradacion de la callosa (lo cual ocurre - 
cuando actûa la enzima callasa), como d-glucosa y polimeros 
de d-glucosa, sirven como material base para la formaciôn de 
la exina del polen y para la nutricion polinica. FRANKEL, - 
IZHAR y NITSAN (1969) en un estudio comparativo de la actiyi 
dad de la callasa en Petunia androestéril y su correspondiez 
te forma fértil observaron una actividad precoz de dicha en-
zima en las formas estériles con lo que la callosa también - 
se degradaba precozmente y no cuando es reguerida para la l_i 
beracién de las cuatro microsporas de las tetradas. Los da- 
tos de estos autores les sugirieron que la acciôn de la ca­
llosa estâ regulada extracromosomicamente ya que las lineas 
eran isogénicas,
IZHAR y FRANKEL (1971 ) llevaron a cabo un estudio del - 
p H in vivo en los lôculos de las anteras de Petunia durante y 
al final de la meiosis, y de la actividad de la callasa en - 
ambos momentos. Pâra las formas androestériles el pH era ba­
jo y la actividad de la callasa grande durante la meiosis, - 
sin embargo en otra forma androestéril el pH en los loculos 
se mantuvo alto y no se detecto actividad de la callasa al - 
final de la meiosis, permaneciendo intactas las paredes de - 
callosa durante largo tiempo.. Esto sugirié una intercone- 
xién entre el pH y la actividad de la callasa.
En 1972 WARMKE y OVERMAN han realizado un estudio compa 
rativo citolégico del comportamiento de las anteras en lineas 
isogénicas androestériles y androfértiles de sorgo. Centraron 
su atencién en la actividad de la callosa y observaron que en 
las formas androestériles la callosa, a partir de la profase 
temprana, parece estar separada de los microsporocitos, for- 
mando una masa amorfa en el centro del léculo. La masa se ha 
ce fibrosa y desaparece por completo antes de finalizar la - 
meiosis. Al no haber callosa los cuatro productos de la meio 
sis no se aislan ni funcional ni fisicamente, tendiendo a aglu 
tinarse y formando microsporas poliploides o multinucleadas - 
que naturalmente son estériles.
De todo lo dicho se deduce en primer lugar que el proble 
ma del por qué surge la androesterilidad no esté ni mucho me­
nos resuelto; se conocen muchos hechos de entre los que el de 
nominador comun parece ser el comportamiento anormal del tape 
te, menor cantidad de componentes bioquimicos y actividad en­
zimâtica anormal para las formas androestériles.
Para term inar sehalaremos que no se ha encontrado entre 
la extensa bibliografia consultada ningûn trabajo sobre cau­
sas de androesterilidad en aloplasmias de trigos duros sobre 
citoplasma Timopheevi.
8.- PUNTÛS A DESARROLLAR EN ESTE TRABAJO
Como conclusién de todo lo expuesto hasta aqui en los - 
siete primeros puntos de la Introduccion,se ha visto la exi£ 
tencia de lagunas en los aspectos evolutivos de los trigos, 
en especial los tetraploides desde el punto de vista de su - 
constitucién genémica y su distribucién geogrâfica; sobre - 
los efectos androesterilizantes de las aloplasmias y en espe 
cial en lo relativo a la histogénesis de las anteras y com­
portamiento bioquimico durante el desarrollo de las mismas.
En este trabajo se van a tratar de dilucidar los puntos 
expuestos relativos a la consecucién de aloplasmias de tri­
gos duros espaholes sobre citoplasma de T. Timopheevi Zhuk. 
Para ello se obtienen las aloplasmias de 11 cultivares indi- 
genas espaholes sobre dos citoplasmas correspondientes a dos 
lineas puras diferentes de T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timo­
pheevi .
Las 12 aloplasmias quo so utilizan so consigucvi mediante 
el método de sustitucion nuclear do KIHARA (1951) de la si­
guiente manera:
T. Timopheevi X T. turgidum
T. Timopheevi X T. turgidum^
T. Timopheevi X T. turgidum^
T. Timopheevi X T. turgidum^
T. Timopheevi X T. turgidum^
Se estudiarân en cada paso del proceso de sustitucion nu 
clear, el ndmero cromosomico, morfologia, fertilidad de polen 
y floral y apareamiento meiético del numéro mâximo de plantas 
posible.
Se discutirâ sobre el apareamiento entre los segundos 
genomios de los trigos duros espaholes y Timopheevi, y se han 
sacado consecuencias sobre su situacién evolutiva.
Se estudiarâ el proceso de la consecucién de las alo­
plasmias en relacién al rnimero cromosémico, apareamiento meio 
tico, caracteristicas morfolégicas y fertilidad.
Se estudiarân las causas de la androesterilidad en - 
una combinacién nûcleo-citoplâsmica con inviabilidad polinica 
total, a nivel histolégico del desarrollo de las anteras y - 
bioquimico, cantidad de proteinas, comparândola con lo quë - 
ocurre en la forma fértil que aporta el nucleo, haciendo el - 
estudio comparativo en varios momentos del desarrollo floral 
desde preraeiosis de las células madrés del polen hasta la an 
tesis.
Se sacarân consecuencias en relacién al grado de androe_s 
terilidad alcanzada, y sobre su utilidad para la obtencién de 
semilla hibrida en los trigos duros.
1 MATERIAL
Las plantas utilizadas corresponden a cruzamientos y re~ 
trocruzamientos de sustitucion, usando como hembra dos lineas 
pliras diferentes de T«, Timopheevi Zhuk, subSp. Timopheevi, -
por un numéro de variedades cultivadas espaholas de T, turgi- 
dum Lo cultivares durum y turgidum, utilizados como poliniza- 
doreSo Las formulas y denominacion de las lineas y cultivares 
se registrar en la Tabla 1 y su descopciôn morfologica se da- 
râ a continuaciôn,
Los cruzamientos y retrocruzamientos de sustitucion co­
rresponden de una a cinco generaciones,
Mediante castraciôn y cruzamiento artificial, cuyo méto- 
do se describe mâs tarde, se han obtenido 12 combinaciones - 
citoplâsmico-nucleares que se registrar en la Tabla 2, junto 
con la generacion de retrocruzamiento (n =), el nümero de - 
plantas utilizado en cada una de ellas y la numeracion emplea 
da para su identificacion, a cuyo fin se utilizo también un - 
segundo mîmero, El primero (el indicado en la Tabla 2) signi- 
fica la combinacion citoplâsmico-nuclear, y el segundo el nû- 
mero de registre de cada planta dentro de cada fôrmula cito- 
plâsmico-nuclear,
Descripcion de las lineas utilizadas:
a) Triticum Timopheevi Zhuk.- Se han empleado las dos si.
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guientes:
ET.1 
ET.82
E T . 1 T r i t i c u m  Timopheevi Zhuk, var. cultivada "aristato bian 
C O ” recibida del Institute de Cerealicoltora de Bologna (Ita­
lia) a través de la Estaciôn Experimental de Aula Dei (Zarago­
za) ,
ET.82.- Triticum Timopheevi Zhuk. var. cultivada DICKSON 303, 
de la coleccion del U.S.D.A. de Beltsville (U.S.A.) en la que 
figura con el rnimero 0,1.11.802.
b) Triticum durum Desf. y Triticum turgidum L.,- Antes - 
de pasar a la descripcion de los 12 cultivares utilizados de- 
bemos adelantar que la primera de las dos especies mencionadas 
y desde la revision de BOWDEN (1959) no es considerada especie, 
sino un grupo de cultivares de la subdivision infraespecifica 
de T. tui'gidum L. emend. Esta nueva posicion taxonomica fue 
mis tarde ratificada por MAC KEY (1966), y hoy en dia nadie - 
duda en considerar a T. turgidum L. emend, como la especie - 
unica de los trigos alotetraploides. No obstante y para la - 
descripciôn de los 12 cultivares utilizados por nosotros se- 
guiremos el "Catilogo Genético de Trigos Espanoles" de SAN- 
CHEZ-MONGE (1957), que por ser anterior a la revisidn de - 
BOWDEN trata a T . durum Desf. como especie, Los cultivares 
utilizados son:
- Alonso,
- Alonso Pérez Jurado^
-  H  h i n c o  elf (Jcir’f" 1. l. i ,
- Enano de Jaén,
- Farté Rubio,
- Las Palmas 7,
- Recio de Baza,
- Rubial de Liébana,
- Rubio de Cordoba,
- Rubién de Higueruela, y
- Solacambre.
A l o n s o Clasificacion botinica; Triticum durum Desf., 
var. fereleucomelan Palm. Variedad indlgena espanola. Se tra 
ta de un trigo de porte erecto; auriculas lampihas y con po- 
ca antocianina; hojas lampihas; tallo lleno, con nudo supe­
rior lampiho y cuello ondulado; espiga simple; erguida en la 
madurez, oblongo-fusiforme de cara y de perfil, mis ancha de 
perfil; espiguillas simples; aristas largas, negras, casi 1^ 
sas y parcialmente caducas; glumas amarillas; lampihas; lem­
ma mis larga y de igual anchura que la gluma; grano amarillo, 
eliptico, blando, pardo muy pilido al fenol.
Alonso Pérez Jurado.- Clasificacién botinica: Triticum 
durum Desf. var. melanopus Alef. Variedad indigena espahola. 
Es un trigo de porte erecto; auriculas lampihas y con antocia 
nina; hojas lampihas; tallo lleno, con nudo superior lampiho 
y cuello ligeramente ondulado; espiga simple, erguida en la - 
madurez, oblongo-fusiforme de cara y oblongo-piramidal de per 
fil, mis ancha de perfil; espiguillas simples; aristas muy - 
largas, negras, isperas y no caducas; glumas amarillas, pube^ 
centes; lemma muy larga y mis ancha que la gluma; grano amari. 
llo-ambarino, eliptico, corrical, sin cambio al fenol.
Bianco do Corel! i „- (:i.-ii. ('icr\oi 6ri botinica: Triticum tur­
gidum L., var, lusitanicum Korn, Variedad indigena espahola, 
Tiene el porte intermedio; auriculas vellosas y sin antociani­
na; hojas lampihas; tallo hueco, con nudo superior lampiho y - 
cuello ligeramente ondulado; espiga simple, inclinada en la ma 
durez, oblonga de cara y oblongo-fusiforme de perfil, mis an­
cha de perfil; espiguillas simples; aristas largas, amarillas, 
isperas y caducas; glumas blanco-amarillentas, lampihas; lemma 
mucho mis larga y mis ancha que la gluma; grano blanco-amari- 
llento, eliptico-ovalado, blando, pardo al fenol,
Enano de Jain.- Clasificaciin botinica: Triticum durum 
Desf,, var. melanopus Alef. Variedad indlgena espahola. Es de 
porte intermedio; auriculas lampihas y con antocianina; hojas 
lampihas; tallo lleno, con nudo superior lampiho y cuello on­
dulado; espiga simple, erguida en la madurez, oblongo-fusifor 
me de cara y oblongo-piramidal de perfil, mis ancha de perfil; 
espiguillas simples; aristas largas, negras, isperas y no ca­
ducas; glumas amarillo-grisiceas; vellosas; lemma mis larga y 
mis ancha que la gluma; grano ambarino, oblongo-ellptico, du- 
ro, sin cambio al fenol.
Farté Rubio,- Clasificacién botinica: Triticum turgidum 
L ., var. feresalomonis S.M, et Ville. Seleccién genealégica 
en un trigo levantino indigena, realizada en la Estacién Ex­
perimental de Aula Dei. Trigo de porte erecto; auriculas lam 
pihas y sin antocianina; hojas lampihas; tallo lleno, con nu 
do superior ligeramente pubescente y cuello ondulado; espiga 
simple, erguida en la madurez, oblonga de cara y oblonga-pira 
midal de perfil, mis ancha de perfil; espiguillas simples; - 
aristas largas, negras, ligeramente isperas y no caducas; - 
glumas amarillas y pubescentes; lemma de igual longitud y an
chura que la gluma; grano amarillo, hlando, ovalado-eliptico, 
pardo pilido al fenol.
Las Palmas 7 Clasificacién botinica: Triticum durum - 
Desf., var, affine Kôrn, Variedad indigena espahola. Son plan 
tas de porte erecto; auriculas pubescentes y con antocianina; 
hojas lampihas; tallo lleno con nudo superior lampiho y cue­
llo ondulado, espiga simple, erguida en la madurez, fusiforme 
de cara y oblongo-piramidal de perfil, mis ancha de perfil; - 
espiguillas simples; aristas largas, amarillas, isperas y no 
caducas; glumas amarillas y lampihas; lemma mis larga y mis 
ancha que la gluma; grano rojo, oblongo, duro, pardo oscuro - 
al fenol.
Recio de Baza.- Clasificacién botinica: Triticum durum 
Desf., var, melanopus Alef. Variedad indigena espahola. Tie 
ne el porte erecto; auriculas lampihas y con poca antociani 
na ; hojas lampihas; tallo lleno, con nudo superior lampiho 
y cuello ondulado; espiga simple, erguida en la madurez, - 
oblongo fusiforme de cara y oblongo-piramidalIde perfil, - 
mis ancha de perfil; espiguillas simples; aristas largas, - 
negras, isperas y no caducas; glumas amarillas y vellosas; 
lemma mis larga y mis ancha que la gluma; grano amarillo-am 
barino, oblongo, corrical, sin cambio al fenol.
Rubial de Liébana.- Clasificacién botinica: Triticum 
turgidim L ., var. dinurum Alef. Variedad indigena espahola.
Es un trigo de porte erecto; auriculas lampihas sin antocia 
nina; hojas lampihas; tallo lleno, con nudo superior pubes­
cente y cuello ligeramente ondulado; espiga simple, inclina 
da en la madurez, oblonga de cara, y oblongo-piramidal de - 
perfil, mis ancha de perfil; espiguillas simples; aristas -
normales, rojas, isperas y caUuca", ; g 1 uni a s rojas y pubescentes; 
lemma bastante mis larga y mis ancha que la gluma; grano rojo, 
elltico, semiduro, pardo al fenol.
Rubio de Cordoba.- Clasificacién botinica: Triticum durum 
Desf., var. erythromelan- Korn. Variedad indigena espahola. Es 
un trigo de porte erecto; auriculas lampihas y con poca anto­
cianina; hojas lampihas; tallo semilleno, con nudo superior - 
lampiho y cuello ligeramente ondulado; espiga simple, erguida 
en la madurez, obloùga de cara y oblongo-piramidal de perfil, 
mis anûha de perfil; espiguillas simples; aristas largas, ne­
gras, isperas y no caducas; glumas rojas y lampihas; lemma mis 
larga y mis ancha que la gluma; grano ambarino, eliptico, du­
ro o semiduro, sin cambio al fenol.
Rubién de Higueruela.- Clasificacién botinica: Triticum 
turgidum L., var. buccale Alef. Variedad indigena espahola. - 
Tiene un porte intermedio; auriculas vellosas y sin antoCiâni 
na; hojas pubescentes; tallo lleno, con nudo superior Icimpiho 
y cuello serpenteante; espiga simple, erguida en la madurez, 
oblonga de cara y oblongo-fusiforme de perfil, mis ancha de 
perfil; espiguillas simples; aristas largas, amarillo-grisi­
ceas, isperas y caducas; glumas amarillas y vellosas; lemma 
mis larga y mis ancha que la gluma; grano rojo, oblongo, 
blando, pardo oscuro al fenol,
Solacambre.- Clasificacién botinica: Triticum turgidum 
L., var. fererubroalbum S.M. et Ville, Variecjad indigena es­
pahola. Posee un porte erecto; auriculas lampihas y con anto 
cianina; hojas lampihas; tallo lleno, con nudo superior lam­
piho y cuello ondulado; espiga simple, erguida en la madurez, 
oblongo-fusiforme de cara y oblongo-piramidal de perfil, mis
ancha de perfil; espiguillas simples; aristas largas, negras, 
s6lo ligeramente isperas y caducas; glumas rojas y vellosas; 
lemma mis larga y mis ancha que la gluma; grano amarillo, ovoi. 
deo, blando, sin cambio al fenol.
2o- METODOS
2.1. METODOS DE CULTIVO
Las plantas que hablan de servir de receptoras en los cru 
zamientos, y en las que se hàblan de hacer observaciones cito- 
légicas, histolégicas y de fertilidad, se sembraron en macetas 
durante la segunda quincena del mes de Noviembre de cada aho y 
se mantuvieron en invernadero hasta el comienzo de la primave- 
ra. Las plantas que se iban a utilizar como polinizadoras pa­
ra los cruzamientos se sembraron en campo,.en lineas, con gol- 
pes separados 30 cms., sembrindose, un golpe de 4 a 6 granos ca 
da 15 dias, empezando el 20 de Septiembre. De esta manera se - 
aseguraba la obtencién de polen utilizable durante todo el pé­
riode de receptividad de la flor de las plantas utilizadas co­
mo hembra,
2.2. CRUZAMIENTOS
Se hicieron a mano segin el siguiente procedimiento:
1. Preparacion del parental femenino.- En espigas recién salr 
das de las vainas, cuando las anteras estaban ain verdes:
- se cortaron con tijeras las barbas (todas las varieda­
des utilizadas eran aristadas).
- se arrancaron con pirr/as las espiguillas superiores e 
inferiores, que mostraban un tamaho inferior a las 
piguillas centrales, dejando tan solo 10 6 12 espigui 
lias, y de cada una de estas se arrancaban las flores 
centrales, dejando solo las flores latérales, en to­
tal 20 a 24 por cada espiga (ésto se hizo con objeto 
de conseguir una mayor probabilidad de obtencién de 
semilla),
- se castraron una a una las flores, extrayendo las an­
teras con unas pinzas finas que se introducian entre 
lemma y palea, cuidando de no tocar el estigma y da- 
har lo menos posible las glumillas,
- una vez castradas, las espigas se aislaban mediante - 
boisas de papel numeradas.
2. Preparacion del polinizador,- Se tomaron espigas en el mo 
mento de iniciar la antesis, A continuacion se procediô a - 
efectuar el cruzamiento, para lo cual:
- se extrajeron con pinzas finas anteras amarillas, a - 
punto de dehiscencia, cargadas de polen y se rompieron 
sobre los estigmas de las flores previamente castradas, 
utilizando una o dos anteras por cada flor a polinizar,
- a continuacion se volvieron a embolsar las espigas.
2.3. METODOS DE OBSERVACION CITOLOGICA
2.3.1. Recuento cromosomico
Para la observacion del nûmero cromosomico de cada plan
ta se hicieron prcquaraciones iiiicroscépican de raices, y a que 
los meristemos radiculares son zonas de crecimiento activo y 
por tanto con alta proporciôn de células en division mitôti- 
ca. El recuento del nûmero de cromosomas se hizo seleccionan 
do unas 10 plaças metafisicas que mostrasen buena disociacién, 
por catda planta. A continuacion se describe la técnica se gui. 
da para la obtenciôn de las preparaciones:
1.- Pretratamiento.- Se tomaron 2 - 3  raices de cada - 
planta, cuando estas tenîan un considerable vigor, y se pasa 
ron a una soluciôn acuosa saturada de o^-bromonaftaleno don- 
de se mantuvieron entre 4 y 5 horas. El <y-bromonaftaleno - 
inhibe la accion del huso con la consiguiente acumulacién de 
metafases y contrae los cromosomas; es especialmente adecua- 
do para cereales y mis concretamente para trigo y centeno - 
(SCHMUCK y KOSTOFF, 1939; OSTERGREN, 1944; O'MARA, 1948; BHA 
DURI y GHOSH, 1954).
2.- Fijacién.- A continuacion se pasaron las ralces a - 
âcido acético glacial y se almacenaron en él en frigorîfico 
hasta su uso. El âcido acético glacial tiene un gran poder - 
de penetracién, précipita los âcidos nucleicos y disuelve - 
las histonas (PISCHINGER, 1937).
3.- Tinciôn.- Se siguiô la técnica de Feulgen. El mate­
rial fijado se lavo en agua destilada y a continuacion se le 
sometio a una hidrolisis âcida débil en âcido clorhfdrico - 
normal, durante 8-10 minutes, a temperatura controlada de 60°C. 
Tras la hidrélisis se volvieron a lavar las ralces en agua - 
destilada y a continuacion $e introdujeron en Fucsina leucoba 
sica, reactivo de Schiff (Fucsina bâsica decolorada con sulfu
roso), en que se mantuvieron hanta que adquirieron un color 
morado intenso. El método de Feulgen asegura una tincion es- 
pecîfica del ADN (FEULGEN y ROSENBECK, 1924). La hidrolisis 
âcida extrae las purinas a nivel de la uniôn desoxirribosa- 
purina (adenina y guanina) del ADN, dejando libres los gru- 
pos aldehldicos de la desoxirribosa. Los grupos aldehfdicos 
libres reaccionan con el reactivo de Schiff formândose un - 
compuesto de color purpureo (DIESTEFANO, 1948-52; LESSLER, 
1953; ÎCURNICK, 1955; SWIFT, 1955).
4.- Montaje de las preparaciones.- Las ralces tehidas - 
se cortaron en trocitos pequehos y se colocé aada uno de - 
ellos entre porta y cubre con una gota de orcelna propiénica 
del 0,5%. A continuaciôn se sometieron a un golpeteo suave - 
con la punta de un lâpiz de goma para disociar las células y 
una vez conseguido ésto a una presiôn con la yeâia del dedo - 
para dispersar y separar 10s cromosomas dentro de ellas y ha 
cer que se sitâen en un piano. A continuacion se eligieron - 
las mejores plaças metafâsicas, las mâs disociadas, y se hi­
zo un dibujo sobre el que se llevo a cabo el recuento cromo­
somico o
2.3.2. Observacion del apareamiento meiético.
Para la observaciôn del apareamiento cromosémico en la 
meiosis se hicieron preparaciones microscopicas de las célu­
las madrés del polen de anteras de espigas en formacién. Las 
espigas se tomaron antes del espigado, cuando estando aun en 
el interior de la vaina, daban a ésta un aspecto engtosado. 
Las observaciones sobre el apareamiento cromosémico se hicie 
ron analizando un mînimo de 25 células madrés del polen en -
la primera metafaso (Ml) de la meiosis. bas preparaciones se 
obtuvieron segiln el siguiente procedimiento:
1,- Fijacién y conservacién.- Las espigas en formacién 
recogidas dureinte los meses de abril y mayo, se fijaron con 
Carnoy 3:1 (alcohol etilico-âcido acético glacial) durante - 
12 a 24 horas, después se pasaron a alcohol de 96^ durante - 
dos horas, nuevamente alcohol de 96^ durante 12 horas y fi- 
nalmente se almacenaron en alcohol de 70° en frigorîfico ha_s 
ta su uso. La mezcla de Carnoy (CARNOY, 1886; KIHARA, 1927; 
SMITH, 1943 y LA COUR, 1944) pénétra râpidamente en el inte­
rior de las células y actûa muy activamente como fijador de 
las estructuras cromosémicas que se van a estudiar.
2o- Tincién.- Se siguié la técnica de Feulgen ya expli- 
cada en el recuento cromosémico, con la diferencia de qué el 
tiempo de la hidrélisis fue de 6-8 minutes,
3.- Montaje de las preparaciones.- Las anteras tehidas 
se montaron, una por preparacién, entre porta y cubre con - 
una gota de orcelna propiénica del 0,5%. Para la localizacién 
de los estados meiéticos se tuvieron en cuenta dos observacio 
nés :
- todas las C.M.P. de una misma antera, y las 3 anteras
de la misma flor, suelen estar en el mismo estado de la
meiosis,
- existe una gradacién en la madurez de las flores, y -
por tanto de la meiosis, a) dentro de la espiguilla -
(primera flor mâs madura que la segunda y ésta mâs que
la tercera), y b) a lo largo de la espiga, estando las 
flores centrales de la misma con madurez mâs avanzada 
y decreciendo ésta hacia los extremoS superior e infe­
rior de la espiga.
Las preparaciones se montaron por aplastamiento al igual 
que peira el recuento cromosomico.
2.4. METODOS DE OBSERVACION DE LA FERTILIDAD
2.4.1. Fertilidad del polen
Entre los dos métodos utilizados para el estudio de la - 
fertilidad de los granos de polen, tincién del contenido de - 
los granos y germinacién del tubo polfnico, hemos escogido el 
primero por su mayor sénciliez y rapidez. El método se de s cri. 
be a continuacién:
1,- Recogida del polen.- Se tomaron anteras a punto de - 
dehiscencia de espigas maduras de cada planta y se colocaron 
en tubos numerados, tapados con una bola de algodén, almace- 
nândose durante varias semanas hasta su desecacién,
2.- Obtencién de las preparaciones,- Una vez desecadas 
las anteras estaban a punto para su utilizacién. Se tomé una 
antera por preparacién, rompiéndola sobre el porta para que 
el polen se esparciera sobre su superficie; una vez elimina- 
dos los restos de antera se procedié a la tincién del conte­
nido de los granos de polen colocando sobre ellos una gota - 
de la mezcla de Mühtzing, solucién 1% de carmin con una mezr- 
cla de âcido acético del 45% y glicerina, a partes iguales.
dejando reposar las preparaciones, una vez colocado el cubre, 
durante un mînimo de 2 horas.
3.- Observaciôn de la fertilidad.- Se basa en el hecho - 
de que los granos no tehidos (vaclos de contenido) son estéri 
les, mientras que los tehidos (llenos) germinarîan prâctica- 
mente todos. Se hizo una estimaciôn de la fertilidad mediante 
un recuento de un mînimo de 300 granos y calculando las propor 
clones relativas de fértiles y estériles.
2,4.2. Fertilidad floral
Para la estimaciôn de la fertilidad floral de cada plan­
ta se procediô al recuento del niimero de espiguillas y al de 
granos de cada espiga y, si cada espiguilla tuviera dos gra­
nos, el cociente de los dos niomeros obtenidos, multiplicado - 
por 100 nos darîa un 100% de fertilidad. La fôrmula que hemos 
utilizado es:
n X 100 
^ = —  2
Siendo n el nûmero de granos obtenidos en la espiga principal 
de cada planta, y E el rnlmero de espiguillas de la misma, dee 
séchando las dos o très primeras y ûltimas,que no alcanzan la 
madurez. Los valores de fertilidad superiores al 100% se de- 
ben al cuajado de granos en las flores centrales de cada es­
piguilla.
2.5. METODOS DE OBSERVACION MORFOLOGICA
Con objeto de estimar el grado de conversiôn de las plan
tas utilizadas h a ci ri lo*; tri go s fluro*; cul tivaxlos, utilizados co 
mo poliriizadores, se hizo un estudio comparando las caracterfs 
ticas morfolôgicas de cada planta con las del cultivar utiliza 
do como polinizador en los sucesivos retrocruzamientos de sus­
titucion,
Los caractères cualitativos observados son los siguientes:
- tallo: forma del cuello
- espiga: posicion en la madurez; forma de la cara y del
perfil; anchura relativa de la cara y perfil;
espiguillas
- aristas: tamaho; color; rugosidad; caducidad
- glumas: color; vellosidad; carena; hombro y seno; ner-
viaduras; diente apical; diente secundario
- lemma: anchura relativa de la gluma y lemma
- grano: color; forma
Para el anâlisis de estos caractères se siguiô la clasifi 
caciôn del Catâlogo Genético de Trigos Espaholes de SANCHBZ- 
MONGE (1957).
Los caractères cuantitativos estudiados son, longitud del 
raquis y nûmero de espiguillas por espiga, los que a su vez - 
sirven para estimar la longitud media de los artejos (relaciôn 
longitud del raquis/nilmero de espiguillas) y densidad (niimero 
de espiguillas/longitud del raquis).
2.6. METODOS DE OBSERVACION HISTOLOGICA
Se han utilizado para observar la histogénesis de las an­
teras en una forma aloplâsmica androestéril de T. turgidum L .
cultivar durum sobre citoplasma de T . Timopheevi Zhuk. subsp. 
Timopheevi y compararla con la del récurrente masculine.
La forma androestéril utilizada fue:
ET82 X Alonso Pérez Jurado^
Para el estudio comparative se han usado anteras en sie- 
te estadîos sucesivos de su desarrollo, tomando como testigo 
del mismo la marcha de la microsporogénesis para los cinco - 
primeros, C.M.P, en:
- premeiosis,
- profase I,
- metafase I a diadas,
- tetradas a polen recién formado,
- polen I (carente de exina),
y las fases del espigado para los dos ültimos:
- polen II (con intina, exina y pore), y
- polen III (antes de la dehiscencia).
Para mâs exactitud se han tomado siempre anteras de pri­
mera flor (flor lateral), utilizândose una para verificar el
estado de la marcha de la microsporogénesis y las otras dos -
para la obtencién de los cortes, habiéndose realizado cortes 
completos para los estadlos posteriores a la formacién del po 
len.
Las medidas de longitud y anchura celular y diâmetros tan 
gencial y radial del nâcleo se tomaron con un ocular micromé-
trico, midiéndose 25 células del tapete para cada estado del 
desarrollo.
Para el estudio histologico se haiillevado a cabo cortes 
al microtomo de anteras y flores complétas de las formas an- 
droestériles y fértiles, de 15 micras de espesor. Entre las 
técnicas de tincién seguidas por varios autores, hematoxilina 
de Heidenhain (DUBEY y SINGH en lino androestéril, 1965; 
CHAUHAN y SINGH en trigo hexaploide androestéril, 1966), çri_s 
tal-violeta y eritrosina (JOPPA, McNEAL y WELSH en trigo hexa 
ploide aloplâsmico sobre T. Timopheevi Zhuk,, 1966), hematox^i 
lina-safranina-Fast Green (SINGH y HADLEY en sorgo, 1961), se 
ha adoptado la ûltima por ser la que ofrecié mejores resulta- 
dos al aplicarla al material aquî estudiado. Para la obtencién 
de las preparaciones se siguié el procedimiento que a continua 
cién se detalla:
1.“ Fijacién y conservacién.- Carnoy 3:1 y alcohol de - 
70° en frigorîfico.
2 Deshidratacién.- Se pasé el material fijado a través 
de una serie de alcoholes de concentracién creciente hasta - 
llegar a alcohol absoluto, con objeto de eliminar el agua del 
tejido a tratar; a continuacién se pasé poî mezclas de con­
centracién decreciente de alcohol absoluto y creciente de a_l 
cohol butîlico hasta llegar a butîlico absoluto, disolvente 
orgânico que acepta la inclusién en parafina.
3.- Infiltracién de parafina.- Las anteras incluîdas en 
butîlico se colocaron en parafina fundida a 60°C, donde se - 
mantuvieron hasta la evaporacién total del butîlico.
4 Inclusién on j'arat'inu.- A continuacién se hicieron 
los bloques de parafina con las anteras en su interior, pasan 
do el material a un vidrio de reloj caliente y dejando que se 
solidificase la parafina.
5.- Cortes al microtomo.- Una vez obtenidas las cintas 
de cortes seriados de ^5 ^  de espesor se colocaron sobre por 
tas a los que se habîa ahadido albümina de Mayer como adhesi 
vo y unas gotas de agua para facilitar la colocacion de los 
trozos de cinta.
6.- Desparafinadoo- Antes de procéder a la tincién se - 
éliminé la parafina, sumergiendo consecutivamente las prepa­
raciones en dos cubetas oonteniendo xilol y a continuacién se 
pasaron a xilol-alcohol y alcohol absoluto.
7c- Rehidratacién.- Se pasaron las preparaciones por, - 
cubetas conteniendo concentraciones decrecientes de alcohol 
y crecientes de agua.
8.- Tincién.- Se pasaron las preparaciones a una cubeta 
conteniendo hematoxilina de Delafield donde se mantuvieron - 
très minutes. A continuacién se procedié a una deshidratacién 
parcial mediante pases por cubetas conteniendo concentracio­
nes crecientes de alcohol hasta concentracién del 70%, con ob 
jeto de procéder a la tincién con safranina (colorante alcohé 
lico), en el que se mantuvieron las preparaciones 10 minutes; 
a continuacién se deshidrataron totalmente los cortes pasân- 
dolos por concentraciones alcohélicas crecientes hasta alco­
hol absoluto y se sometieron las preparaciones al tercer colo 
rante, Fast-Green, durante 10 segundos. La hematoxilina tihe
las paredes colulésicas y do poctina do azul violeta, la sa­
franina tihe los nucleos de rojo y el Fast-Green el citoplas 
ma de verde.
9.- Montaje de las preparaciones.- Las preparaciones se 
hicieron permanentes montândolas con Depex, tras unos pases 
por aceite de clavo, aceite de clavo-xilol, y xilol.
2.7. METODOS DE OBSERVACION DEL CONTENIDO PROTEINICO EN ANTERAS
Con objeto de detectar el posible diferente comportamien 
to a nivel proteînico de las anteras en los estadfos postmeiô- 
ticos en formas aloplâsmicas androestériles y sus correspon- 
dientes parentales récurrentes fértiles, y con el fin de obte 
ner mâs informacién sobre las causas de la inviabilidad del - 
polen, se ha tratado de hacer un anâlisis comparative de pro- 
teînas totales en los estadîos del desarrollo de las anteras 
posteriores a la meiosis:
- cuando las espigas aân no se manifestaban al exterior 
(pero las C.M.P. de las flores extremas habîan pasado 
la meiosis), y
- una vez espigadas.
Se tomaron siempre anteras correspondientes a flores la 
terales de las espiguillas centrales de la espiga, con obje­
to de disminuîr al mînimo la asincronîa en el desarrollo flo 
ral.
Los materialGs que se compararon fueron los siguientes: 
Androestéril Androfértil
ET82 X Alonso Pérez Jurado , con Alonso Pérez Jurado
Las anteras recogidas se introdujeron inmediatamente en 
tubos herméticos y fueron sumergidas en baho de congelaciôn - 
(-60°C.) y tras ésto,numeradas y almacenadas en congelador 
hasta su uso.
Para el anâlisis proteînico se realizé electroforesis de 
disco, con columnas de gel de acrilamida, siguiendo las técn_i 
ca descrita por ALAN y SANDAL (1969) en un estudio de conteni 
do proteînico en anteras de sorgo androestéril, y adaptândola 
a anteras de trigo.
1.- Bxtraccién de las proteînas.- Se utilizaron 10 mili- 
gramos de anteras (unas 20), a las que se ahadié 100 y 1. de 
solucién tampén Tris-Glicina a pH = 8,3 homogeinizando en ba- 
ho de hielo y uïtrasonido durante 1 hora y centrifugando a - 
1.200 xg. durante 15 minutes,
2.- Electroforesis de disco,- Se utilizaron tubos de 4 
mm, de diâmetro. Las columnas de poliacrilamida constaban de 
très fases, la primera para aplicacién de la muestra, de 15 
mm. de-longitud; la segunda era de gel espaciador (Tris-Te- 
med-ClH 1N a pH 6,7: Cianogûm 12,5%: sacarosa del 40%: per­
sulfate aménico del 1,12%, en las proporciones 1:2:4:1 res- 
pectivamente), de 15 mm. de longitud; y la tercera era el - 
gel de recorrido, de pore mâs pequeho (Tris-Temed-CIH 1N a
pH = 8,9: Cianogum del 28,735%: agua: persulfato amonico del 
0,14%, en las proporciones 1:2:1:4 respectivamente), de 80 - 
mm, de longitud.
El tampén para las cubetas fue Tris-Glicina de pH = 8,3 
diluido en agua en proporcién 1 a 10 respecte a la solucién - 
madre utilizada para extraer las proteînas.
Se aplicé corriente continua de 2,5 mA por tubo para el 
gel espaciador y 5 mA por tubo para el gel de recorrido, a 
temperatura ambiente.
3 Tincién.- Se utilizé Coomassie Blue al 1% en etanol 
absoluto y âcido tricloroacético (T.C.A.) al 12% en agua, en 
las proporciones 1:19 en volumen.
4.- Detincién,- Se realizé cuando los geles llevaban 24 
horas en tincién, y se utilizé como décolorante T.C.A. al 12% 
en agua.
Ill,- R E S U L T A D ü S
1,- CITOLOGIA
Se efectuô el estudio citogenético del mayor nâmero de - 
plantas de que se dispuso para cada combinacién nücleo-cito- 
plâsmica y generacién de retrocruzamiento. El estudio reali­
zado se basé en dos observaciones générales, nâmero de cro&o- 
somas de cada planta y apareamiento en MI de la meiosis, y - 
este ultimo se utilizé para la estimacién citogenética de la 
sustitucién cromosémicay el grado de conversion hacia los tri^  
gos cultivados, asl como para la discusién sobre la homeolo- 
gla de los genomios B y B'.
1.1.- Recuento cromosémico
El recuento cromosémico se tomé como un dato selectivo - 
ya que el estudio citogenético en meiosis se realizé fundamen 
talmente en plantas con 28 cromosomas. La aneuploidîa influye 
sobre las caracterîsticas fenotîpicas morfolégicas y altera - 
la fertilidad y la regularidad meiética.
En las 119 plantas en que se efectué el recuento cromosé 
mico sélo aparecieron très nûmeros cromosémicos, que, poî?: or- 
den de mayor a menor frecuencia, fueron 28, 29 y 30. Todos £1 
guran en la tercera columna de las Tablas 3 a 14, en las que 
se registran todos los resultados citolégicos. Como norma ge­
neral se puede adelantar que en las generaciones tercera y - 
cuarta de retrocruzamiento el numéro de cromosomas de casi to 
das las plantas fue de 28.
Fot, 1.- Metafase de mitosis de una planta con 28 cromosomas
Fot. 2.- Metafase de mitosis de una planta con 29 cromosomas
I
Fot. 3 Metafase de mitosis de una planta con 29 cromosomas
1.2.- Apareamiento en la primera metafase (Ml) de la meiosis
El estudio del apareamiento meiotico se efectué en MI y 
se encaminé a dilucidar el grado de diploidizacién alcanzado 
en el proceso de sustitucién del n&cleo de T . Timopheevi Zhuk, 
subsp. Timopheevi por el de los cultivares durum o turgidum de 
T. turgidum L. en cada generacién de retrocruzamiento, y a la 
discusién sobre el tipo de apareamiento del segundo genofliio de 
ambos grupos de trigos tetraploides, el genomio B' de Timophe­
evi y el Ë de los trigos tetraploides cultivados,
1.2.1,- Apareamiento meiético durante los retrocruzamientos de 
sustitucién como Indice de la conversién hacia los trigos cul­
tivados
En cada una de las 89 plantas en que fue analizado el apa 
reamiento meiético se estudiaron las siguientes caracterlsti- 
cas :
- numéro mâximo y mînimo de univalentes (I ) por célula
- numéro medio de I por célula
- mimero mâximo y mînimo de bivalentes (il) por célula
- numéro medio de II abiertos ( £ ) por célula
- numéro medio de il cerrad&s ( ^  ) por célula
- numéro medio de II por célula
- relacién numéro medio de II abiertos/nâmero medio de II
- numéro mâximo y mînifno de trivalentes (lll) por célula
- nûmero medio de III por célula
- numéro mâximo y mînimo de cuadrivalentes (iv) por célu
la
- numéro medio de IV por c6lula
- numéro medio total de II por célula
- n'umero medio de quiasmas por célula
Todas estas caracterîsticas figuran en las columnas - 
cuarta a quince de las Tablas 3 a 14, en la columna siguien-
te se indica el nümero de MI en que se llevaron a cabo las -
observaciones.
n
1.2.1.1.- ET1 X Blanco de Corella Los resultados relativos 
al apareamiento meiotico se registran en la Tabla 3. Se han - 
estudiado dos plantas de segundo retrocruzamiento (n = 3) y - 
cinco de tercero (n = 4).
El mirnero de cromosomas para las 7 plantas fue de 28.
El apareamiento meiotico fue muy alto y mayor para las - 
cinco plantas de tercer retrocruzamiento que para las de se­
gundo . A continuacion resumimos los resultados sobre pattones 
de asociacion.
U n i v a l e n t e s No hubo mas que en la planta 8-2 de segun 
da generacion de retrocruzamiento, con un niimero medio de I - 
por C.M.P. y numéros mlnimo y mâximo de 1, 0 y 4 respectiva- 
mente.
B i v a l e n t e s El nilmero medio de II por célula fue muy - 
alto, 14 y 13,48 para las dos plantas de segundo retrocruza­
miento y 14 para todas las de tercero. El numéro de II abier 
tos por célula y la relacion II abier to s/niimero medio de II
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mostrô ligeras variaciones dn uriar. fiantas a otras y prâctica 
mente ninguna de una generaci6n de retrocruzamiento a la si- 
guiente*
Trivalentes y C u a d r i v a l e n t e s No se observaron es tos t_i 
pos de asociaciôn. En consecuencia, el nûmero medio total de 
II coincide con el nûmero medio dado en el apartado anterior.
Nilmero de quiasmas por célula.- Es pràcticamente 2 por - 
II en las cinco plantas de tercera generacion y en la 18-1 de 
segunda, siendo algo inferior en la planta 18-2.
Los valores registrados en la Tabla 3 y sucesivas, rela­
tivos al nÛTiero medio de quiasmas por célula se basan en la - 
consideracion de que los bivalentes abiertos poseen un quias- 
ma y los cerrados 2, 3 ô 4 segûn su morfologla. La no coinci- 
dencia del nûmero registrado y el que se derivarîa de la suma 
del nûmero de bivalentes abiertos (1 quiasma) y cerrados mul- 
tiplicado por 2 ( 2  quiasmas) se debe a que èn los bivalentes 
cerrados inclulmos también los que poseen 3 6 incluso 4 quia_s 
mas.
El nûmero de MI analizadas fue de 25 para las plantas de 
tercer retrocruzamiento y 10 para las de cuarto.
1.2.1.2.- ET1 X Enano de Jaén^.- Los resultados vienen regis­
trados en la Tabla 4. Se han estudiado seis plantas, cuatro - 
de segundo retrocruzamiento (n = 3), una de tercero (n = 4) y 
una de cuarto (n = 5).
Entre las plantaô do segundo retrocruzamiento Surgiô una 
de 29 cromosomas, el resto tenian 28.
El apareamiento meiético, como corresponde al nivel de - 
sustituci&n, fue ya muy alto en la segunda generaciôn de re-
trocru»amlento, aunque inferior en general que en la combina-
3
ci&i ET1 X Blanco de Corella , Los resultados relativos al - 
apareamiento se indican a continuaciôn:
' Univalentes.- De las très plantas de 28 cromosomas de la 
tercera generacién de retrocruzamiento, apai*ecieron en dos, en 
una de ellas con un nûmero medio por célula relativamente al­
to, 2,20; habiéndose dado MI con 0 a 6 univalentes. La planta 
de tercer retrocruzamiento mostré un nilmero medio de 0,27 y - 
en la de cuarto no se observaron univalentes.
Bivalentes.- En las très plantas del segundo retrocruza­
miento se dan dos con 14 bivalentes (la 9-4 con 13,72; se pue 
de considérer 14) y una con 13 II (la 9-3, 12,84). En la plan 
ta de tercer retrocruzamiento el numéro de II por célula fue 
igualmente de 14 (la 39-1 , 1.3,77) y en la de Cuarto también - 
se dieron 14 (la 63-1). El numéro de II abiertos y la rela- 
cién II abiertos/mimero medio de II, mostro, a excepcién de - 
la planta 9-2, una variacién de una generacién a la siguiente 
en el sentido de menor rnimero de bivalentes abiertos y menor 
valor de la relacion II abiertos/nûmero medio de II.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- No se observaron cuadriva 
lentes. En cuanto a los trivalentes aparecieron solo en dos - 
plantas, la 9-3 de segundo retrocruzamiento y en la 37-1 de - 
tercero, pero con una frecuencia muy baja, como se deduce del
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numéro medio por MI, 0,04 y 0,05 respectivamente, no dândose 
nunca células con mâs de un trivalente.
Nùmero de quiasmas por célula.- Aumenta claramente de - 
una generacion de retrocruzamiento a la siguiente; asi,de - 
los valores 26,40 y 26,10 para segundo retrocruzamiento, se 
pasa a 27,50 y 29,70 para tercero y cuarto respectivamente.
1.2.1o3.“ ET1 X Rubial de Liébana^.- Los resultados se regis­
tran en la Tabla 5. Para esta combinacion citoplâsmico-nuclear 
sehan analizado las très primeras generaciones, correspondiez 
do cuatro plantas al hibrido (n = 1), diez al producto del - 
primer retrocruzamiento (n = 2) y una al del segundo (n = 3).
El nûmero de cromosomas fue de 28 para todas las plantas 
estudiadas, a excepciôn de una planta correspondiente al hi- 
brido, de 29 (la 15-3).
El apareamiento meiotico mostro de nuevo valores altos, 
ya que en el hibrido se observaron plantas con 12 y hasta 13 
bivalentes. A continuaciôn se dan los resultados correspon- 
dientes a asociacion cromosémica en MI.
Univalentes.- Aparecen en todas las plantas de la combi­
nacion hîbrida con valores desde 2 a 5 pot célula. Las plan­
tas 15-1 y 34-1 son las que mostraron un grado mayor de asi- 
napsis con 3,20 y 4,76 I por Ml respectivamente y células con 
hasta 11 univalentes. De las cinco plantas del primer retrocru 
zamiento en las que se estudio lâ mèiosis, se observaron uni­
valentes en très, aunque los nûmeros medios son ya notablemen- 
te inferiores a los del hibrido, 0,56; 0,98 y 0,20 para las -
plantas 35-1, 35-2 y 35-8, respectivamente. Por ultimo, no - 
aparecieron univalentes en la ûnica planta analizada de se­
gundo retrocruzamiento.
Bivalentes.- El nûmero medio de II por célula, mostrô - 
variaciôn entre las plantas de cada generaciôn y entre las - 
de una generaciôn y la siguiente. En el hibrido es donde - 
existe una mayor disparidad de apareamiento pero los valores 
son realmente altos, existiendo dos plantas con précticamen- 
te 12 y otras dos con 13. En donde se viô una mayor varia­
ciôn es en los nilmeros medios de II abiertos y cerrados con 
plantas de 2 y de 5 II abiertos por célula. Tras el primer - 
retrocruzamiento las plantas résultantes mostraron un aparea 
miento ya muy alto, siendo prâcticamente de 14 el n'umero me­
dio de II por MI observadas (en las cinco plantas estudiadas 
los numéros medios de II por MI fueron 13,72; 13,52; 13,88; 
13,84 y 14). El niumero de II abiertos es en general menor que 
en el hibrido. Tras el segundo retrocruzamiento la planta de_s 
cendiente observada mostrô regularidad meiôtica total, con 14 
bivalentes en la totalidad de las MI analizadas. El niumero de 
II abiertos por célula descendiô a sôlo uno. En cuanto a la - 
relaciôn II abiertos /n'umero medio de II los resultados estân 
en consonancia al nûmero medio de II abiertos observados y la 
tendencia es hacia la disminuciôn de una generaciôn a la si­
guiente .
Trivalentes y Cuadrivalentes.- Los trivalentes se han ob 
servado en el hibridoy en la primera generaciôn de retrocruza­
miento; en el primero se observô en très de las cuatro plan­
tas estudiadas con frecuencias relativamente bajas; tras el - 
retrocruzamiento disminuye el numéro medio y la frecuencia,ya
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que de las cinco plantas estudiadas sôlo aparecieron en dos. 
Tras el segundo retrocruzamiento yen la lanica planta analiza­
da, ya no se dan trivalentes. Se encontraron cuadrivalentes - 
en una planta correspondiente al hibrido, pero con una fre­
cuencia muy baja, 0,04 IV por célula.
N'umero de quiasmas por célula.- En el hibrido fue muy - 
bajo, entre 20 y 22, lo que concuerda con el grado de asinap 
sis y mayor proporcion de II abiertos. En las plantas de la 
segunda generacion el n'umero de quiasmas se elevô considera- 
blemente, con valores entre 25 y 29 y en la planta de la ter­
cera generaciôn el mumero de quiasmas por célula alcanzô un 
valor superior llegando a -29,60.
n
1.2.1.4.- ET1 X Rubio de Côrdoba .- Los resultados se regis- 
tràn en la Tabla 6, Se ha estudiado una planta correspondiez 
te al hibrido y once a la segunda generaciôn de retrocruza­
miento (n = 3).
El niumero de cromosomas para todas las plantas analiza­
das fue de 28,
Los resultados obtenidos en el apareamiento "vuelven a - 
ser elevados. La planta 5-1, correspondiente al hibrido, diô 
un mlmero medio aproxirrtado de II por célula igual a 12. A - 
continuaciôn se indican en detalle los resultados correspon- 
dientes a las asociaciones cromosômicas en MI.
Univalentes.- Aparecieron univalentes en el hibrido y en 
casi todas las plantas de la tercera generaciôn. El n'umero me
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(dio de I por célula Pue de 3 en el hibrido y de 0-8 los nûme
Tes mlnimo y mâximo observados, siendo los rnémeros mâs fre-
(Cientes de 1 y 2 en las plantas de segundo retrocruzamiento.
Bivalentes.- El numéro medio de II en el hibrido fue de
12 y en las plantas de segundo retrocruzamiento fue de 13 -
(36—3, 36—6 , 36—9, 36—11 y 36—14) y 14 (36—1, 36—13, 36—16 y 
46-2). El numéro medio de II abiertos también disminuyé del 
hibrido al segundo retrocruzamiento, a excepciôn de la plan­
ta 36-16 que mostro un nümero medio de II abiertos por célu­
la muy parecido al del hibrido, con la salvedad de tener una 
regularidad meiôtica total, 14 II en todas las MI analizadas. 
La relaciôn II abiertos/numero medio de II abiertos, descen­
diô considerablemente del hibrido al producto de segundo re­
trocruzamiento .
Trivalentes y Cuadrivalentes.- No aparecieron cuadriva­
lentes en ninguna de las once plantas estudiadas, y  sin em­
bargo S I  se dieron trivalentes en très, en el hibrido y  en 
dos plantas de segundo retrocruzamiento, siendo sus valores 
medios por célula de 0,16 (5-1) y 0,04 (36-3 y 36-9) y por - 
tanto superiores al correspondiente al cruzamiento entre los 
dos parentales.
Niimero de quiasmas por célula.- Fue de 21 en el hibrido, 
y entre 24 y 29 en segundo retrocruzamiento.
n
1.2.1.5.- ET1 X  Solacambre .- Los resultados de esta combina 
ciôn citoplâsmico-nuclear se registran en la Tabla 7. Se han 
estudiado dieciocho plantas de segunda generaciôn de retro­
cruzamiento (n = 3), trece de tercero (n = 4 ) y una de cuar-
ta (n = 5).
En cuanto al nâmero cromosomico esta combinacion cito­
plâsmico-nuclear es una de las que han mostrado mayor fre­
cuencia de aneuploides, ya que cuando para segundo retrocru 
zamiento lo observado para otras combinaciones es un nâmero 
de 28, para este material se han observado cuatro plantas - 
con 29 cromosomas de un total de dieciocho, y en la genera­
ciôn siguiente volviô a aparecer el nilmero de 29 cromosomas 
en dos de las trece plantas estudiadas. La planta de cuarto 
retrocruzamiento mostrô 28 cromosomas.
Los resultados obtenidos en apareamiento demuestran - 
una inestabilidad meiôtica alta en la segunda generaciôn de 
retrocruzamiento, y es de suponer que fuese mayor en el hi­
brido y primer retrocruzamiento* De las dieciocho plantas - 
de segundo retrocruzamiento analizadas, ninguna alcanzô los 
14 bivalentes por célula, y sin embargo hubo dos con 12 y - 
dieciseis con 13. A continuaciôn se amplianestas observacio 
nés relativas al apareamiento meiôtico.
Univalentes.- Todas las plantas de segundo y tercer - 
retrocruzamiento mostraron univalentes en sus meiosis. El -
nâmero medio de I por célula disminuyô de la tercera a la -
cuarta generacién de retrocruzamiento como se puede obser- 
var a la vista de los dates de las columnas cuarta y quinta 
de la Tabla 7. La planta que mostrô mâs asinapsis fue la - 
7-17 de segundo retrocruzamiento y 29 cromosomas, con un nû
!rnero medio de I por C.M.P, iguâl a 5,16.
Bivalentes.- Kl tiunuM’o de IL ['or Ml fue de 11 (7-17), 12 
(7-3) y 13 (todas las demâs),en la segunda generaciôn de re­
trocruzamiento, con numéros medios desde 11,12 hasta 13,52. 
Estos valores se pueden calificar de bajos si tenemos en cuen 
ta que se trata en teoria de plantas con un grado medio de - 
sustituciôn cromosômica. Tras un nuevo retrocruzamiento la e_s 
tabilidad meiôtica aumentô algo, pero no hasta alcanzar la re 
guralidad total en ninguna de las plantas analizadas: el n6me 
ro medio de II por célula fue de 13,04 a 13,96; es decir, to 
das las plantas tenian alguna asinapsis y el nûmero de II por 
célula alcanzô prâcticamente los 14 en seis plantas de las - 
trece analizadas. Por ûltimo, la planta estudiada de cuarta - 
generaciôn de retrocruzamiento dio 14 II, en todas las MI estu 
diadas. En cuanto al nümero de II abiertos y la relaciôn II - 
abiertos/nômero medio de II hay también una disminuciôn de - 
una generaciôn a la siguiente; asi para la citada relaciôn, - 
los valores en segundo retrocruzamiento dan de 0,11437 a - 
0,34710; para tercer retrocruzamiento estân comprendidos en­
tre 0,06590 y 0,19819; y la planta de cuarto retrocruzamiento 
dio un valor de 0,04285.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- Los trivalentes aparecie­
ron con mayor frecuencia tras el segundo retrocruzamiento, po 
seyéndolos ocho de las trece plantas de esta generaciôn, con 
un numéro medio por MI prôximo a 1 en mâs de la mitad de las 
plantas que los presentaron. Las très plantas de 29 cromoso­
mas de la segunda generaciôn cuya meiosis se estudiô, presen 
taban trivalentes. En la tercera generaciôn de retrocruza­
miento sôlo cuatro de las trece plantas estudiadas tenian - 
trivalentes en sus meiosis y con numéro medio por célula muy
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inferior a la generacion anterior. No aparecieron trivalentes 
en la meiosis de la planta estudiada de cuarta generacion de 
retrocruzamiento.
Los cuadrivalentes s6lo aparecieron en dos plantas (7-12 
y 7-17), una de 28 y otra de 29 cromosomas, correspondientes 
a la segunda generaciôn de retrocruzamiento y dândose con un 
mlmero medio por célula muy bajo, 0,04.
Nûmero de quiasmas por célula.- Hay un claro incremento 
de cada generaciôn de retrocruzamiento a la siguiente. Asi - 
en la segunda los niâmeros medios de quiasmas por C.M.P. van 
de 20,70 a 28,80; en tercera de 25,68 a 29,00 y la planta de 
cuarta generaciôn dio un valor de 29,30. Este dato esté en - 
relaciôn con el aumento de la estabilidad meiôtica observado 
(menor percentage de asinapsis).
n
1.2.1.6. ET82 X Alonso .- Los resultados se registran en la 
Tabla 8. Se han estudiado cuatro generaciones sucesivas, el 
hibrido y los très primeros retrocruzamientos (n = 1, 2, 3 y 
4), habiéndose analizado dos, siete, una y una plantas para 
cada generaciôn, respectivamente.
El niâmero de cromosomas fue de 28, a excepciôn de una - 
planta correspondiente al primer retrocruzamiento que mostrô 
29.
El estudio del apareamiento meiôtico demostrô que éste 
era muy alto ya en el hibrido, las dos plantas tenian prâct_i 
camente 13 bivalentes por C.M.P. y en consecuencia también -
se alcanzô pronto nna estabilidad nioiôtica alta. A continua­
ciôn dames los resultados relativos al comportamiento cromo- 
sômico durante la MI,
Univalentes,- Los univalentes fueron observados en todas 
las plantas estudiadas,a excepciôn de la de segundo retrocru­
zamiento (47-4 ), siendo el numéro medio mâs alto el correspon 
diente a una planta hibrida, con prâcticamente 3 univalentes 
por MI; tras el primer retrocruzamiento el mirnero de I por MI 
mâs frecuente fue de 1, habiendo una planta con prâcticamente 
2 (2-1), y otra prâcticamente sin univalentes (2-4). Por ûlti 
mo la planta de tercera generaciôn de retrocruzamiento mostrô 
también una media de I por MI muy baja, 0,14.
Bivalentes o- Segun se observô el apareamiento meiôtico - 
fue alto en el hibrido: una planta con 12 y otra con 13 II por 
C.M.P. significan un apareamiento cromosômico elevado. Los nü 
meros medios de II por C.M.P. correspondientes al primer re­
trocruzamiento subieron aun mâs, llegando a observarse una - 
planta con una media de 13,92 por MI. En la siguiente genera­
ciôn la planta estudiada mostrô 14 por C.M.P. y en la de ter­
cer retrocruzamiento también fueron prâcticamente 14.
El nûmero medio de II abiertos por C.M.P. y la relaciôn 
II abiertos con respecte al n'umero medio descendiô de una ge­
neraciôn a la siguiente. Asi en el hibrido el valor de la ci­
tada relaciôn fue de 0,19534 y 0,23558; en primer retrocruza­
miento de 0,15804 a 0,20767; en segundo de 0,09285 y en terce 
ro de 0,10086.
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Trivalentes y Cuadrivalentes.- Los trivalentes aparecie 
ron en las dos plantas hibridas y en cuatro de las cinco de 
primer retrocruzamiento en que se estudio la meiosis. El nu­
méro medio de III por C.M.P. fue en general muy bajo, a ex­
cepciôn de la planta 2-2, de. 29 cromosomas que mostrô prâctd. 
camente 1 trivalente por cada MI estudiada. No se observaron 
trivalentes ni en segundo ni en tercer retrocruzamiento.
No hubo cuadrivalentes en ninguna planta.
Nômeyo de quiasmas por célula.- Este valor aumentô lige 
ramente de una generaciôn a la siguiente. Asi en el hibrido 
el numéro de quiasmas por C.M.P. fue de 25,40 a 26,50; en - 
primer retrocruzamiento fue de 24,50 a 27,20; en segundo - 
27,50 y en tercero 27,70; lo que esté de acuerdo con el in­
cremento en la estabilidad meiôtica.
Yl
1.2.1.7.- ET82 X  Alonso Pérez Jurado .- Los resultados de e^ 
ta combinaciôn citoplâsmico-nuclear figuran en la Tabla 9. - 
El nilmero de plantas de que se dispuso fue muy pequeho debi- 
do a la baja fertilidad floral y escaso poder germinativo de 
la semilla obtenida, no obstante se han podido estudiar très 
generaciones de retrocruzamiento, de la primera (n = 2) dos 
plantas,y de las segunda y tercera (n = 3 y 4) una planta de 
cada una.
El numéro cromosômico fue de 29 y 28 para las dos plantas 
de primer retrocruzamiento y 28 para las de segundo y tercero.
El apareamiento meiôtico fue alto y en aumento de una - 
generaciôn a la siguiente.
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U n i v a l e n t e s Hay univalentes en la planta de 28 cromoso 
mas de primer retrocruzamiento, llegando a encontrarse algu- 
nas MI con hasta 8 Univalentes. Sin embargo el nûmero medio - 
de I por C.M.P. es prôximo a 1. En la planta de segundo retro 
cruzamiento (48-2) el nûmero medio de I por C.M.P. disminuyô 
considerablemente, a 0,14. En la planta de tercer retrocruza­
miento no hubo univalentes.
B i v a l e n t e s Al igual que disminuyeron los univalentes - 
de una generaciôn a la siguiente, aumentô el apareamiento. - 
Asi el niâmero medio de Ilpor C.M.P. para las très plantas ana 
lizadas correspondientes a primer, segundo y tercer retrocru­
zamiento fue de 13,44; 13,38 y 14 respectivamente. El n'umero 
medio de II abiertos y la relaciôn II abiertos con respecto - 
al nômero medio disminuyeron también de generaciôn en genera­
ciôn, siendo los valores para la primera observaciôn de 10,44; 
12,05 y 12,70 y para la segunda 0,22321; 0,13184 y 0,09285; - 
respectivamente,de una generaciôn a la siguiente.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- No se dieron asociaciones 
multivalentes en ninguna de las plantas estudiadas.
N'umero de quiasmas por célula.- El niimero de quiasmas por 
C.M.P. y al igual que ocurrfa en todos los materiales ânterio 
res aumentô conforme transcurrian las generaciones, pasando - 
por los valores 24,60; 26,40 y 29,10 para primera, segunda y - 
tercera generaciôn de retrocruzamiento respectivamente.
1.2.1.8.- ET82 X Fartô Rubio .- Para esta combinaciôn citoplâs 
mico-nuclear sôlo se han estudiado très plantas correspondien­
tes al hibrido (n = 1) y una de segunda generaciôn de retrocru
zamiento (n = 3), y los resultados se registran en la Tabla 
10.
El nômero cromosômico de las formas hlbridas fue de 28. 
La planta de segunda generaciôn de retrocruzamiento mostrô 4 
también 28 cromosomas.
El apareamiento en el hibrido fue dispar ya que de las 
dos plantas estudiadas una tenla prâcticamente 12 bivalentes 
por C.M.P. y la otra 14. Tras dos retrocruzamientos la esta­
bilidad meiôtica fue total.
Univalentes.- Los univalentes aparecieron en las dos - 
plantas de 28 cromosomas correspondientes al hibrido, llegan 
do a observarse hasta 6 I en una MI en la planta 11-1 y has­
ta 4 I en la 11-3. Sin embargo el nûmero medio de I fue muy 
bajo en las dos plantas. No aparecieron univalentes en la - 
planta correspondiente a la segunda generaciôn de retrocruza 
miento.
Bivalentes.- El nümero medio de II por C.M.P. fue de - 
11,60 y 13,70 en las formas hlbridas, lo que représenta un - 
apaireamiento elevado entre los cromosomas de las dos especies 
implicadas; por otra parte este nûmero creciô hasta 14 en la 
segunda generaciôn de retrocruzamiento. Paralelamente, los nu 
meros de II abiertos y II abiertos/nômero medio de II disminu 
yeron al pasar del hibrido al segundo retrocruzamiento ya que 
de 3,80 y 1,50 II abiertos en el hibrido se pasô a 0,60 tras 
dos retrocruzamientos; y al mismo tiempo de 0,32758 y 0,10940 
II abiertos/nômero medio de II se pasô a 0,04285.
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Trivalentes y Cuadrivalentes.- Solo aparecieron trivalen 
tes en las dos plantas analizadas correspondientes al hibrido 
pero con una frecuencia muy baja, 0,16 y 0,01.
No se observaron cuadrivalentes en ninguna de las très - 
plantas de esta combinacion citoplâsmico-nuclear.
Numéro de quiasmas por célula.- Fue en aumento de una ge 
neraciôn a otra lo que esta en consonancia con la disminuciôn 
de la asinapsis y del numéro medio de II abiertos por C.M.P. 
Asi de 20,60 y 27,10 se pasô a 30,20 del hibrido a la segun­
da generaciôn de retrocruzamiento.
n
1.2.1.9.- ET82 X Las Palmas 7 .- Se han estudiado très genera 
ciones de retrocruzamiento sucesivas (n = 2, 3 y 4), habiéndo 
se observado ocho plantas para la primera y una para la segun 
da y tercera. Los resultados sobre el apareamiento figuran en 
la Tabla 11.
El numéro cromosômico fue de 28, 29 y 30 en el primer re 
trocruzamiento, presentândose respectivamente en cinco, dos y 
una plantas, y de 28 en las dos plantas de las dos generacio­
nes siguientes.
La meiosis se mostrô altamente regular tras el primer re 
trocruzamiento, con un niâmero medio de II por C.M.P. mayor de 
13, y alcândose la total estabilidad en la siguiente genera­
ciôn. A continuaciôn se detallan los resultados relativos al 
apareamiento meiôtico.
Univalfn t e i ; Lôio .iparecnn (ui La L)lanta 3-1, do 28 cro 
mosomas, que es la unica de la que se analizo la meiosis en 
el primer retrocruzamiento. El niamero medio de I no obstante, 
no fue muy alto, inferior a 1. En las dos generaciones de re­
trocruzamiento posteriores no aparecieron univalentes.
Bivalentes.- El nümero medio de II por C.M.P. fue en au 
mento al realizar un nuevo retrocruzamiento, y asi los valo­
res correspondientes a las très generaciones si^cesivas estu­
diadas fueron 13,60; 14 y 14. Asi mismo el rnlmero de II abier 
tos y la relaciôn de II abiertos/niimero medio de II disminuyô 
notablemente en favor de los bivalentes con dos y hasta très 
quiasmas, pasando el mirnero de II abiertos por C.M.P. de - 
3,00 a 1,20 y de este valor a 0,70 en las très generaciones 
sucesivas estudiadas, y la relaciôn II abiertos/nûmero medio 
de II de 0,22058 a 0,08571 y de este valor a 0,05000.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- Sôlo aparecieron trivalen 
tes en la planta de primera generaciôn de retrocruzamiento - 
analizada, pero con una frecuencia de 0,08; lo que significa 
que sôlo aparecieron dos trivalentes en el total de las 25 MI 
estudiadas.
No hubo asociaciones cuadrivalentes en ninguna de las - 
très plantas analizadas.
Numéro de quiasmas por célula.- Este numéro también au­
mentô en el transcurso del proceso de retrocruzamientos y de 
sustituciôn,siendo para las très generaciones estudiadas de - 
25,80; 27,50 y 28,50 respectivamente.
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1.: . 1.10.- KTHO X ' (i t '  o-'  h. in (>s t u d  l ack  » l a * ;  t n v ' ,
primeras generaciones sucesivas de retrocruzarriiento y los re 
sultados relatives al comportamiento meiotico de las mismas 
se registrar en la Tabla 12. Las cinco plantas estudiadas co 
rresponden, tres a primer retrocruzamiento (n = 2), y una a 
cada generacion de retrocruzamiento posterior (n = 3 y 4).
El recuento cromosomico mostrd que las cinco plantas ana 
lizadas tenian 28 cromosomas.
El apareamiento meiotico fue ya muy alto en el primer - 
retrocruzamiento, con valores relatives al numéro medio de - 
II per C.M.P. proximos a 14; en las dos generaciones siguien 
tes estes valores fueron muy parecidos. A continuacion se r£ 
sumen los resultados sobre el apareamiento.
Univalentes.- Los univalentes aparecieron en las cinco 
plantas estudiadas de esta combinaci6n citoplâsmico-nuclear, 
observândose en la poblacion celular analizada desde 0 a 2 I 
por C.M.P. en cuatro plantas (14-1, 14-2 de primer retrocru­
zamiento, 51-2 de segundo y 59-1 de tercero), y de 0 a 4 I - 
por C.M.P. en una planta (14-3 de primer retrocruzamiento).
A pesar de este cierto grado de asinapsis los numéros medios
de I por C.M.P. fueron inferiores a l .
Bivalentes.- El nûmero medio de II por C.M.P. fue supe­
rior a 13 en todas las plantas estudiadas, lo que indica que 
no existe prâcticamente variacion de una generacion a otra.
En lo que si se observé variacion fue en el numéro de II abier
tos y en la relacion II abiertos/nûmero medio de II; estos va 
lores disminuyeron lo que se tradujo en un aumento de la esta
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bilidad meiotica, pero solo si se observan los resultados de 
la primera y tercera generacion de retrocruzamiento. Asi pa­
ra la primera el numéro medio de II abiertos por C.M.P. fue 
de 1,60 a 2,30 y en la tercera de 0,75. Paralelamente en la 
primera el valor de la relacion de este numéro con respecto 
al nümero medio de II fue de 0,11695 y 0,16570; mientras que 
en la tercera generacion fue de 0,05450.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- Solo aparecieron triva- 
lentes en una planta de la primera generacion de retrocruza 
miento (14-2), y solo 1 en una C*M.P. del total de la pobla 
cion celular analizada.
No se observaron cuadrivalentes en la meiosis de ningu 
na planta de esta combinacion citoplâsmico-nuclear.
Nûmero de quiasmas por célula.- Este nûmero aumenta de 
la primera a la tercera generacion de retrocruzamiento, pa- 
sando de 26,70 a 27,60 observado en la primera a 29,33 en - 
la tercera. La planta correspondiente a la segunda genera­
cion de retrocruzamiento mostrô un valor inferior a los de 
la primera generacion.
1.2.1.11.- ET82 X Rubio de Cordoba .- Los resultados se regis 
tran en la Tabla 13. Se han utilizado dos generaciones sucesi^ 
vas de retrocruzamiento, la primera (n = 2) y la segunda 
(n = 3), habiéndose observado siete plantas de la primera y - 
una de la segunda.
El recuento cromosomico dio como resultado seis plantas 
de 28 cromosomas y una de 29 en la primera generacion de re-
trocruzamiento, y 28 para la de segunda.
El apareamiento meiotico mostrô poca uniformidad entre 
las cuatro plantas correspondientes al primer retrocruzamien 
to, existiendo plantas con 11, 12, 13 y 14 II por C.M.P. La 
planta del segundo retrocruzamiento mostrô 14 II en todas las 
C.M.P. analizadas, A continuaciôn se comentan estos resulta­
dos .
Univalentes.- Tres plantas del primer retrocruzamiento 
demostraron tener un cierto grado de asinapsis, presentândo- 
se univalentes en un nûmero medio de 1,44 a 2,76 por C.M.P. 
Las dos plantas restantes mostraron una estabilidad meiôtica 
total (una planta pertenecia al primer retrocruzamiento y la 
otra al segundo).
Bivalentes.- Como queda dicho, hubo una gran disparidad 
de resultados en cuanto al apareamiento tras el primer retro 
cruzamiento, siendo los valores del nûmero medio de II por - 
C.M.P. de 11,48 a 14 (una planta). En el retrocruzamiento si. 
guiente la planta estudiada mostrô 14 II por cada MI analiza 
da. En lo que hubo diferencias notorias al pasar de un retro 
cruzamiento al siguiente fue en el numéro medio de II abier- 
tos y en su relaciôn al nûmero medio de II. Asi para la pri­
mera de estas observaciones se pasô de valores comprendidos 
entre 2,90 y 4,30 a un valor de 2,00; y en cuanto a la rela­
ciôn de ésto al inamero medio, los valores en primer retrocru 
zamiento estuvieron comprendidos entre 0,21969 y 0,35245 y - 
en segundo el valor obtenido fue de 0,14283.
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Trivalentes-. y Cuadriv,ilrritxxiLon trivalentes s6io apa 
recierori en las tres plantas de la primera generaciôn de re­
trocruzamiento que mostraron asinapsis parcial llegando a - 
ser el nümero medio de III por C.M.P. proximo a 1 en dos plan 
tas (6-1 y 6-6), con valores de 0,72 y 0,76. En el resto de 
las plantas no hubo trivalentes.
No se observaron cuadrivalentes en ninguna de las plan­
tas analizadas.
Numéro de quiasmas por célula.- Aumento de la primera - 
generacion de retrocruzamiento a la segunda, pasando de valo 
res comprendidos entre 22,90 y 25,30 a 26,40; lo que concuer 
da con la disminucion del nûmero medio de ÎI abiertos y del 
grado de asinapsis.
1,2.1.12.- ET82 X Rubion de Higueruela^.- Se recogiô material 
del hibrido (n = 1), primer (n = 2) y segundo (n = 3) retro­
cruzamiento, una, una y dos plantas respectivamente; los re­
sultados se registrar en la Tabla 14.
El nûmero de cromosomas fue de 28 en el hibrido, de 29 
en la planta de primer retrocruzamiento y de 28 para las dos 
plantas de segundo retrocruzamiento,
Aunque se sembro todo el material de que se dispuso no 
hubo buena germinacion del grano obtenido y de ahi el esca- 
so nûmero de plantas utilizadas eh esta combinacion, Tampo- 
co se obtuvieron buenas preparacdones del hibrido por lo que 
figurai! en blanco en la Tabla 14 los resultados correspondien 
tes a esta planta.
El apareamiento en la planta de primer retrocruzamiento 
fue muy alto con un numéro de II por C.M.P. superior a 13, - 
aûn teniendo 29 cromosomas y alcanzândose la estabilidad meio 
tica tras el segundo retrocruzamiento, A continuaciôn se de- 
tallan los resultados sobre apareamiento meiôticoi
Univalentes.- Sôlo se dieron univalentes en la planta de 
29 cromosomas correspondiente a primera generaciôn de retro­
cruzamiento. El numéro medio de I por C.M.P. fue prôximo a 1, 
0,96 y encontrândose células con hasta cinco univalentes.
Bivalentes.- El nûmero medio de I por C.M.P. en la pri­
mera generaciôn de retrocruzamiento fue de 13,32 y en segun­
da de 14, habiéndose ganado por tanto un bivalente en el pa- 
so de una a otra generaciôn. El nûmero de ÏI abiertos y la - 
relaciôn de éste con respecto al nûmero medio, disminuyeron 
al pasar de la primera a la segunda generaciôn de retrocruza 
miento. Asi el primer valor mostrô el siguiente descenso, de 
3,52 a 2,44; y el segundo pasô de 0,26426 a 0,17428.
Trivalentes y Cuadrivalentes.- Las asociaciones multiva 
lentes sôlo ocurrieron en la planta de primer retrocruzamien 
to, siendo los nilmeros medios de trivalentes y cuadrivalentes 
por C.M.P. de 0,12 y 0,04 respectivamente.
Nûmero de quiasmas por célula.- Aumentô de generaciôn en 
generaciôn,siendo los dos numéros por MI observados de 24,56 
y 27,20 respectivamente. para primer y segundo retrocruzamien­
to.
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Fot, 4.- MI de meiosis con 14 II (28 cromosomas)
, 0.- MI de meiosis con 14 II ; 6 II terminalizados (28 crom.)
F o t .  6 . -  MI de m e io s i s  c o n  14 I I  ( 2 8  c ro m o s o m a s )
to 7o- MI de meiosis con 14 II; 1 II terminalizado (28 crom.)
Fot. 8.- MI de meiosis con 14 II (28 cromosomas)
. 9 . -  M I de m e io s i s  c o n  14 I I ;  2 I I  t e r m i n a l i z a d o s  (2 8  c r o m . )
%Fot. 10.- MI de meiosis con 13 II + 2 I (28 cromosomas)
Fot, 11,- MI de meiosis con 13 II + 2 I (28 cromosomas)
o t ,  1 2 . -  MI de  m e io s i s  c o n  13 I I  + 2 I  (2 8  c rom o som a s )
%Foto 13o- MI de meiosis con 1 III + 12 II + 1 1  (28 crom.)
Fotc 14.- MI de meiosis con 12 II + 4 I (28 crom.)
#*
••
Fo t o  1 5 c -  MI de m e io s i s  c o n  1 I I I  + 12 I I  + 2 I  (2 9  c r o m . )
1.2.2.- Apareamiento homeologo entre los genomios B y B' Modè­
les m^teméticos
Los resultados observados en la primera metafase de la - 
méiosis de las plantas hîbridas y sucesivos retrocruzamientos, 
registrados en las Tablas 3 a 14, demuestran que existe aparea 
miento entre los genomios homeologos B y b T
En efecto el hibrido entre T. Timopheevi Zhuk. subsp. Ti- 
mopheevi y cada uno de los cultivares espaholes de T. turgidum 
L. utilizado, tendra la constitucion cromosômica:
7 pares de cromosomas del genomio A 
7 cromosomas individuales del genomio B 
7 cromosomas individuales del genomio B''
y por tanto hay un nûmero minimo y fijo de 7 bivalentes en la 
meiosis. El resto de los bivalentes observados se forman a co^ 
ta del apareamiento entre los genomios B y B'.
En las polinizaciones reiteradas que se realizan conser- 
vando el citoplasma Timopheevi, se van introduciendo mâs cro­
mosomas B a expensas de los B", hasta que hay una sustitucion 
total del nücleo de aquella subespecie por el de cada cultivar 
turgidum.
Por tanto y partiendo del hecho de que hay apareamiento 
homeôlogo entre los dos genomios, cabla el preguntarse si es­
te apareamiento era cromosoma a cromosoma, indiscriminada o - 
discriminadamente y por lo tanto si los cambios estructurales 
que hipotéticamente han originado las diferencias entre estos
genomios influyen en el apareamiento, lo que séria posible - 
si hubiese habido un gran numéro de translocaciones o si por 
el contrario la asinapsis observada en el hibrido y sucesi­
vos retrocruzamientos no viena tan influenciada por los cam­
bios estructurales como por cambios intragénicos en genes re 
guladores del apareamiento.
Para resolver la pregunta sobre si el apareamiento ex­
tra observado era discriminado, o sea cada cromosoma de B - 
aparea con uno determinado de B^, o indiscriminado, o sea - 
cada cromosoma de B lo hace indistintamente con cualquiera 
del genomio B',se ap&ioan dos modelos matemâticos a las 89 - 
plantas en que se estudiô la meiosis, uno para cada una de - 
las siguientes hipôtesis:
a) A cada cromosoma del genomio B corresponde uno del - 
b ' con el que aparea ocasionalmente. Hay discriminaciôn en - 
el apareamiento.
b) Cada cromosoma del genomio B puede aparear ocasional 
mente con cualquiera del genomio B( Indiscriminaciôn en el 
apareamiento.
A continuacion se describen, junto al modo de empleo, - 
los modelos matemâticos para cada caso:
a) Discriminaciôn.- Llamando p a la probabilidad de que 
un cromosoma B^ aparee con su homeologo BT, (1 - p) séria la 
probabilidad de que no apareara. Las probabilidades teôricas 
de los posibles tipos de asociacion en MI vendrân dadas por 
el desarrollo binomial de:
[p + (1 - p)]
ri
donde n représenta el nûmero de bivalentes extra que se pue- 
den formar sobre el nûmero minime de bivalentes encontrados 
en la meiosis de cada planta. Se calcula restando de 14 el - 
numéro minimo de bivalentes observados, que se suponen fijos 
y depende del grado de sustitucion cromosômica alcanzado en 
el proceso de los retrocruzamientos de sustituciôn.
En las Tablas 15 a 20 se registran las probabilidades - 
teôricas para cada tipo de asociacion y la media teôrica de 
apareamiento, p se calculé igualando la media teôrica a la d^ 
ferencia entre el valor medio total de bivalentes encontrados 
y el nûmero minimo de bivalentes observados.
b) Indiscriminaciôn.- Llamando q a la probabilidad de - 
que un cromosoma cualquiera del genomio B encuentre y forme 
bivalente con uno cualquiera del B':
El primer bivalente tiene una probabilidad 7/7 q de - 
formarse y (1 - q) de no formarse; el segundo bivalente tie 
ne una probabilidad 6/7 q de formarse y (1 - 6/7 q) de no - 
formarse; el tercer bivalente tiene una probabilidad 5/7 q 
de formarse y (1 - 5/7 q) de no formarse; y asi sucesivamen 
te hata el sôptimo bivalente que tiene una probabilidad 1/7 q 
de formarse y (1 - 1/7 q) de no formarse,
Entonces 7 bivalentes sôlo pueden formarse de una manera,
que es el producto de todas las probabilidades de que si se 
y
formen l\/l\ q ; 6 bivalentes se pueden formar de 7 maneras, 
cuando sea el primero el que no se forme, el segundo, el ter
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asi sucesivamente.
Para el calculo de las probabilidades teoricas correspon 
dientes a cada tipo de asociaciôn en MI, que se registran en 
las Tablas 15 a 20, fue necesario el concurso de un ordenador 
electronico IBM. La media teôrica de apareamiento sirve para 
el câlculo del valor de q, de la misma manera que para el ca­
so de discriminaciôn o sea igualândola a la diferencia entre 
el valor medio total de bivalentes y el numéro minimo obser­
vado, y despejando q .
Antes de comentar los resultados obtenidos se indican - 
unas ideas tenidas en cuenta en la aplicacion de dichos mode 
los:
- en el hibrido se considéré que el niimero fijo de biva 
lentes era siete, correspondiente al apareamiento en­
tre si de los dos genomios A, uno procedente de Timo­
pheevi y el otro de los cultivares de turgidum,
- no obstante ninguna de las 9 plantas hibridas estudia 
das arrojaron solo siete bivalentes como numéro fijo, 
sino que el apareamiento fue superior como se discut_i 
râ mas tarde,
- para las sucesivas generaciones de retrocruzamiento y 
ante la imposibilidad de conocer la auténtica consti­
tucion cromosômica por estar sometida a segregaciôn - 
gamôtica del parental femenino (el polinizador siempre 
da 7 cromosomas A + 7 cromosomas B), se tomô como nu-
uiero I' ijo, cons tan I « ' do hiv. i If 'nter., el correspondiente 
a la plaça metafasica con rnenor numéro de bivalentes,
- para los efectos de apareamiento y para la estimaciôn 
de los valores de p y q se ha considerado cada triva- 
lente como formado por un bivalente y un univalente, 
y cada cuadrivalente como formado por dos bivalentes,
- se considerara apareamiento discriminado cuando el va 
lor de P correspondiente a la prueba de que compa 
ra el apareamiento teorico esperado con el observado, 
no sea significative,y sea superior al valor de P en 
la prueba relativa al caso de indiscriminaciôn,
- las plantas con un mamero fijo o constante de 13 o 14 
bivalentes, o sea con un par de cromosomas que aparean 
ocasionalmente o con apareamiento total, respectivamen 
te, no sirven para dilucidar entre apareamiento dis­
criminado o indiscriminado.
Para una mayor claridad en la exposiciôn de los résulta 
dos se ha preferido agrupar las 89 plantas estudiadas segun 
la generaciôn a que pertenecen y no por su combinaciôn cito­
plâsmico-nuclear, ya que no se han observado diferencias en 
el tipo de apareamiento entre B y B' entre plantas pertene- 
cientes a la misma generaciôn pero de diferente fôrmula cito 
plâsmico-nuclear, segun se discutirâ mâs tarde.
En las Tablas 21 a 24 se registran los resultados sobre 
el tipo de apareamiento entre los genomios B y B', correspon 
dientes al hibrido y sucesivos retrocruzamientos de sustitu-
cion. La distrilmciôri datfvse n  dichas Tablas do izquior- 
da a derecha os la siguionto:
- formula citoplâsmico-nuclear
- numéro de registre de la planta
- nûmero de cromosomas que posee
- mâmeros medios de I, II, III y TV
- numéro medio total de II
- numéro fijo de II (del que depende el modelo matemâ- 
tico a aplicar)
- valor de p
- valor de q
- valor de P ( >  P >  ) correspondiente al para di^
criminacion
- valor de P ( >  P *> ) correspondiente al para in-
discriminacion
- nâmero de MI en que se baso la observaciôn
- resultado respecto al tipo de apareamiento: discrimi 
nado o indiscriminado (queda en blanco cuando la - 
planta correspondiente no es utilizable para determi. 
nar el tipo de apareamiento entre B y B').
1.2.2.1.- Apareamiento entre B y B' en el hibrido.- Los re­
sultados relativos a las 9 plantas que reunlan los nûcleos 
de Timopheevi y turgidum se registran en la Tabla 21.
El numéro fijo de trivalentes se considéré de siete, no 
obstante el numéro minimo de bivalentes observado en el to4r 
tal de las MI estudiadas fue muy superior en todas las plan­
tas, ésto se refleja en el numéro medio de bivalentes compren 
dido entre 11,60 (planta 11-1) y 13,71 (planta 11-3) y en el
numéro riiodio total d«' b  i v.ilcnton, da to utilizado on la esti. 
macion de p y q, comprondido entre 11,76 (planta 11-1) y 
13,72 (planta 11-3).
El numéro de MI en que se baso la observaciôn fue en al^  
gunas plantas superior a 25, utilizando siempre plaças meta- 
fâsicas que no ofrecieran dudas de observaciôn, y tomando - 
cuando se pudo hasta 100 MI.
Los valores de p (probabilidad de que un cromosoma - 
aparee y forme un bivalente con uno de BT) para la hipôtesis 
de discriminaciôn, dependen directamente del nûmero total de 
bivalentes y estuvieron comprendidos entre 0,68 (planta 11-1) 
y 0,96 (planta 11-3).
Los valores de q (probabilidad de apareamiento de un cro 
mosoma B^ con cualquiera BT) para la hipôtesis de indiscrimi­
naciôn fueron para ocho plantas superiores a 1, y por tanto - 
absurdos, y para una planta (la 15-3) de 0,96.
Una vez aplicado el modelo matemâtico de la Tabla 15. cor 
respondiente a la estimaciôn de las probabilidades teôricas de 
apareamiento en la poblaciôn celular estudiada entre 7 cromo­
somas B^ y 7 b T para ambas hipôtesis, se compararon los valo­
res observados con los esperados mediante un para 6 g.l.
El resultado obtenido fue el siguiente:
- las 9 plantas mostraron apareamiento discriminado.
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1 o 2. 2 .2.- Aparearniorito cntrn \] y h' ,'n la primera gonoraci6n
de r e t r o c r u z a m i e n t o Se han estudiado 20 plantas correspon-
dientes a la constituciôn citoplâsmico-nuclear Timopheevi x 
2
turgidum , y los resultados referentes al apareamiento de B 
con B ' se registran en la Tabla 22□
El n'umero fijo de bivalentes, considerado en esta oca- 
siôn como el numéro minimo de bivalentes observado, fue va­
riable desde 11 hasta 14. El numéro medio total de bivalen­
tes observados varié desde 12,24 a 14.
Para el estudio del apareamiento se analizo una pobla- 
cion de 25 C.M.P. por planta, salvo las dos que mostraron 14 
bivalentes en todas las C.M.P. en que se estudiaron 10»
Las plantas con 13 bivalentes y 14 bivalentes como nûme 
ro fijo de bivalentes se descartaron para el estudio sobre el 
tipo de homeologia entre los genomios B y B' En las 10 plan­
tas restantes se estimaron los valores de p y q. Los valores 
de p estuvieron comprendidos entre 0,41333 y 0,84000 y los de 
q entre 0,61333 y 1,00000; habiendo très plantas con valor de 
q mayor que la unidad.
Mediante las Tablas 19 y 20 se calcularon las probabili- 
dades teéricas esperadas para cada patron de asociacion en - 
las plantas con numéro de 11 y 12 bivalentes fijos respecti- 
vamente. A continuaciôn se compararon los valores observados 
con los esperados mediante las correspondientes pruebas d e ^  
estimândose si la desviacion era o no significativa para cada 
una de las dos hipotesis. Los resultados obtenidos fueron los 
siguientes:
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- 2 plantas con 14 bivalentes en todas las MI estudiadas,
- 8 plantas con un minimo de 13 bivalentes en todas las 
MI estudiadas,
- 7 plantas con un rnimero fijo de 12 bivalentes que mo_s 
traron apareamiento discriminado,
- 1 planta con 12 bivalentes que mostro desviacion sig- 
nificativa para las dos hipotesis,
- 1 planta con un numéro fijo de 11 bivalentes que mos- 
tr6 apareamiento discriminado,
- 1 planta con un numéro fijo de 11 bivalentes que mos­
tro la misma desviacion para discriminacién que para 
indiscriminacion.
Por lo tanto, de las 10 plantas en que se discutio el tipo - 
de apareamiento hubo 8 para discriminacion y 2 indistingui- 
bles. De las 8 que mostraron discriminacion 5 lo hicieron - 
sin lugar a dudas y 3 por ser menor la desviacién observada
para esta hipétesis que para indiscriminacién,
1.2.2.3.- Apareamiento entre B y B' en la segunda generacion 
de retrocruzamientoo- Se han estudiado 35 plantas correspon­
dientes a la segunda generacion de retrocruzamiento y de fôr
3
mula general Timopheevi x turgidum . Los resultados relati- 
vos al apareamiento de B con B" se registran en la Tabla 23.
El numéro fijo de bivalentes estuvo comprendido entre 9 
y 14 y el n'umero medio total de bivalentes entre 11,04 y 14. 
En general, los valores mis bajos de apareamiento correspon- 
dieron a la combinacion citoplâsmico-nuclear ET1 x Solacambre 
en la que ninguna de las 13 plantas estudiadas mostré un nu­
méro fijo de 14 bivalentes.
El numéro de C.M.P, en MI estudiadas fue de 10 y 25 pa­
ra plantas con apareamiento total, 14 bivalentes por C.M.P., 
y con cierta asinapsis, respectivamente.
Eliminando las plantas con 13 y 14 bivalentes como n'âme 
ro minimo constante, se estimé el apareamiento entre B y B' 
en las 15 plantas restantes. Los valores de p fueron desde - 
0,15000 hasta 0,76000 y los de q desde 0,20000 hasta 0,98666 
y observândose una planta con valor de q superior a la uni­
dad .
Se aplicaron los modelos matemâticos de las Tablas 17,
18, 19 y 20 para las plantas con 9, 10, 11 y 12 bivalentes f^ 
jos respectivamente y se estimaron las probabilidades teéricas 
de cada tipo de asociacién en MI segûn discriminacién o indi^ 
criminacién, y a continuacién se estimé mediante si la -
desviacién entre las mismas y los valores observados era o no 
significativa. Los resultados obtenidos fueron los siguientes:
- 12 plantas con 14 bivalentes en todas las MI estudiadas,
- 8 plantas con un minimo de 13 bivalentes en todas las 
MI estudiadas,
- 7 plantas con un rnlmero fijo de 12 bivalentes que mos­
traron apareamiento discriminado,
- 3 plantas con un nâmero fijo de 12 bivalentes que mos­
traron desviacién significativa para las dos hipétesis,
- 1 planta con un numéro fijo de 12 bivalentes que mos- 
tré apareamiento indiscriminado,
- 2 plantas con un nùmero fijo de 11 bivalentes que mo^ 
traron apareamiento indiscriminado,
- 1 planta con un numéro fijo de 11 bivalentes que mostré 
apareamiento discriminado.
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- 1 planta con un numéro lijo do 10 l.ûvalontes que mos­
tré apareamiento discriminado.
Resumiendo, de las 14 plantas utilizables en la discusién so 
bre el apareamiento entre B y B', résulté que 8 tenlan apa­
reamiento discriminado, 3 indiscriminado y 3 indistinguible, 
De las 8 que resultaron tener apareamiento discriminado, 4 - 
lo tuvieron sin lugar a dudas y las restantes con menor des­
viacién en el para discriminacién que para indiscrimina-
cién.
1.2.2.4.- Apareamiento entre B y B' en la tercera generacién 
de retrocruzamiento.- Las 23 plantas estudiadas correspondiez 
tes a la combinacién citoplâsmico-nuclear general Timopheevi
4
X turgidum , se registran en la Tabla 24.
El numéro fijo de bivalentes fue de 12, 13 y 14, y el - 
numéro medio total de bivalente de 13,04 a 14. Al igual que 
en la generacién anterior de retrocruzamiento los valores - 
m.âs bajos de apareamiento correspondieron a la combinacién - 
citoplâsmico-nuclear ET1 x Solacambre^, ya que aun en tercer 
retrocruzamiento no hubo ninguna planta con 14 bivalentes - 
por C.M.P.
Las poblaciones de C.M.P. analizadas fueron como en los 
casos anteriores de 10 y 25 para plantas con rnlmero fijo de 
bivalentes igual a 14 o menor, respectivamente.
Suprimidas las plantas de 13 y 14 bivalentes fijos se - 
aplicaron los modelos matemâticos sobre el tipo de aparea­
miento entre B y B' en las 7 plantas restantes. Los valores 
de p estuvieron comprendidos entre 0,66000 y 0,86000 y los
de q de 0,69333 a 0,96000 existiendo 3 plantas con un valor 
de q superior a la unidad.
Se aplicô el modelo matemâtico de la Tabla 20 para las 
plantas con 12 bivalentes fijos, ya que no hubo con menos, - 
estimândose las probabilidades teôricas para los patrones de 
asociacion en caso de discriminacion e indiscriminacién, y - 
a continuaciôn se estimé el ajuste de los valores observados 
con los esperados en una y otra hipétesis mediante pruebas de 
yX ^o Los resultados obtenidos fueron los siguientes:
- 8 plantas con 14 bivalentes en todas las MI estudiadas^
- 8 plantas con un numéro minimo de 13 bivalentes en to 
das las MI estudiadas,
- 6 plantas con un nûmero fijo de 12 bivalentes que mo_s 
traron apareamiento discriminado,
- 1 planta con un ndmero fijo de 12 bivalentes que mos­
tré apareamiento indiscriminado.
For tanto, de las 7 plantas en las que se aplicaron los mode 
los matemâticos, resultaron 6 con apareamiento discriminado 
y 1 indiscriminado. De las 6 primeras, 3 dieron discrimina­
cién por resultar q mayor que 1, y las otras 3 pot ser menor 
la desviacién que para la hipétesis de indiscriminacién,
1.2.2.5.- Apareamiento entre B y B' en la cuarta generacién 
de retrocruzamiento.- Sélo se estudiaron 2 plantas correspon
5
dientes a la férmula general Timopheevi x turgidum , y ambas 
mostraron tener 14 bivalentes en todas las MI de las C.M.P. 
estudiadas, por lo que no sirven para discernir entre el apa 
reamiento discriminado o indiscriminado.
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Como rosumon, y si so agrupari las plantas por oi cornpor 
tamiento meiotico en MI respecto ai apareamiento entre B y B', 
los resultados globales son los siguientes:
- 24 plantas no utiles por tener 14 bivalentes fijos,
- 24 plantas no utiles por tener 13 bivalentes fijos,
- 33 plantas con apareamiento entre B y B' discriminado
- 4 plantas con apareamiento entre B y B' indiscrimina­
do,
- 5 plantas indistinguibles.
2.- MORFOLOGIA
El estudio de las caracteristicas morfologicas de espi- 
ga realizado en todas las plantas de que se dispuso se enca- 
mino a estimar el grado de conversion alcanzado hacia los ge 
notipos cultivados en el proceso de los retrocruzamientos de 
sustitucién.
Las 25 caracteristicas estudiadas (23 cualitativas y 2 
cuantitativa) en cada espiga,fueron indicadas en Material y 
Métodos (2.5) y la descripciôn particular para cada genoti- 
po, de los doce utilizados como polinizadores reiterados, - 
se hizo igualmente en Material y Métodos (1.).
El estudio comparativo se hizo por lo tanto entre la - 
forma hîbrida y las sucesivas generaciones de retrocruzamien 
to y el cultivar utilizado como polinizador, o sea, T. turgi­
dum L . cuit, durum o cuit, turgidum, no haciendo la compara- 
cion con T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timopheevi por su menor 
participacién.
Al igual que se hizo en la exposicién de resultados so­
bre el apareamiento meiotico durante los retrocruzamientos - 
de sustitucién, se indicarân separadamente los relativos a - 
caractères morfolégicos.
Los resultados de la observaciôn de caracterlsticas 
cualitativas se registran en las Tablas 25 a 36 y la distri­
bution en dichas Tablas de izquierda a derecha se indica en 
las columnas tercera a veinticinco en el siguiente orden:
- tallo, forma del cuello
- espiga, posicién en la madurez
- espiga, forma de la cara
- espiga, forma del perfil
- espiga, anchura relativa de la cara y perfil
- espiga, espiguillas
- aristas, presencia o ausencia
- aristas, color
- aristas, rugosidad
- aristas, caducidad
- qlumas, color
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
- glumas
vellosidad
anchura de la carena 
carena (marcada o no) 
amplitud de la carena 
hombro y seno 
nerviaduras
tamaho del diente apical 
forma del diente apical 
curvatura del diente apical
- glumas, diente secundario
- lomnia, longitud rel-rtiva gluma/ierrirria
- lemma, anchura relativa gluma/lemma
La expresion de los resultados viene dada en signos, in 
dicandose con el signo + 1 carâcter de la planta analizada
coïncidente con el del cultivar utilizado como polinizador; 
el signo - cuando no se da la coincidencia, y el signo i pa­
ra caractères intermedios.
Se han estudiado ademâs dos caractères cuantitativos, - 
la longitud del raquis y el nilmero de espiguillas por espiga, 
lo que se ha llevado a cabo siempre en la espiga principal - 
de cada planta. De estas dos caracterlsticas se han obtenido 
la longitud media de los artejos (relacion longitud del ra- 
quis/nilmero de espiguillas) y la densidad (n'umero de espigu_i 
llas/longitud del raquis). Los cuatro caractères se registran 
en la Tabla 37, indicândose la media obtenida entre todas las 
plantas de cada combinacion citoplâsmico-nuclear,
n
2,1.- ET1 X Blanco de Corella .- Se estudiaron dos generacio 
nés de retrocruzamiento, segunda y tercera (n = 3 y 4), con 
dos y cinco plantas respectivamente. Los resultados se regis 
tran en las Tablas 25 y 37.
En cuanto a los caractères cualitativos, no se aprecia- 
ron diferencias notables de una generacién a la siguiente, - 
siendo ya el producto del primer retrocruzamiento muy pareci. 
do al cultivar "Blanco de Corella" utilizado como poliniza­
dor.
bonde se aprecio un acercamiento mâs lento al fenotipo 
de "Blanco de Corella" fue en los siguientes caractères de - 
espiga: posicion en la madurez, y forma de la cara y perfil. 
Las aristas de las espigas fueron permanentes en las siete - 
plantas analizadas, mientras que en el cultivar utilizado co 
mo polinizador récurrente son caducas.
En caractères cuantitativos hubo un incremento de la - 
longitud del raquis y del numéro de espiguillas, aunque del 
ultimo en menor proporcion como lo demostrô la disminuciôn - 
de la densidad.
n
2.2.- ET1 X Enano de Jaén .- Se analizaron cuatro plantas de 
segundo retrocruzamiento (n = 3), très de tercero (n = 4 ) y 
cuatro de cuarto (n = 5), y los resultados se registran en - 
las Tablas 26 y 37.
En caractères cualitativos las plantas de las très gene 
raciones estudiadas se mostraron muy parecidas, no apreciân- 
dose prâcticamente nueva adquisicion de caractères pasada la 
segunda generacion de retrocruzamiento.
La planta 63-3, que résulté tener 29 cromosomas, mostré 
un fenotipo alterado, como consecuencia del desequilibrio gé 
nico consecuencia a su vez del desequilibrio cromosémico.
En cuanto a caractères cuantitativos, hay un incremento 
claro en la longitud media del raquis y niamero de espiguillas, 
bajando ligeramente la densidad.
2.3.- BT1 X Rubial de Liébana *^.- Se estudiaron cuatro plantas 
correspondientes al hîbrido y diez y una correspondientes a - 
las dos primeras generaciones de retrocruzamiento (n = 2 y 3). 
Los resultados se registran en las Tablas 27 y 37.
En caractères cualitativos se observé un aumento del nû 
mero de caractères morfolégicos coïncidentes lo que dérivé - 
en un acercamiento râpido hacia el fenotipo del cultivar - 
"Rubial de Liébana" , conforme avanzaron los retrocruzamien­
tos de sustitucién. El color de las aristas cambié a amarillo.
En la longitud media del raquis y mlmero de espiguillas 
también hubo un incremento notable, observândose que la espj. 
ga se hacia ligeramente mâs laxa al pasar de una generacién 
a la siguiente.
2.4.- ET1 X Rubio de Cérdoba^.- Se estudié en el hibrido una 
planta, y en la tercera generacién de retrocruzamiento (n = 3) 
Catorce plantas, Los resultados se registran en las Tablas - 
28 y 37.
Aunque la planta hibrida de que se dispusé mostré una - 
gran cantidad de caractères cualitativos del cultivar "Rubio 
de Cérdoba" hubo una ligera ganancia de mâs caractères en la 
tercera generacién de retrocruzamiento. No obstante, el color 
de las aristas no llegé a manifestarse como negro, color pro 
pio del cultivar "Rubio de Cérdoba".
Al igual que en las combinaciones citoplâsmico-nucleares 
anteriores, hubo un aumento de la longitud media del raquis y, 
en menor proporcién, del numéro de espiguillas.
2,s,~ BT1 X Solacarnhro ’^ St' eg(ud L.iron tres generaciones - 
avanzadas de retrocruzamiento (n = 3, 4 y 5), analizândose - 
dieciocho, doce y dos plantas para las tercera, cuarta y quin 
ta generaciones respectivamente. Los resultados se registran 
en las Tablas 29 y 37.
En cuanto a los caractères cualitativos, no se apreciô 
evoluciôn fenotîpica de una generacion a la siguiente. Al - 
igual que en la combinacion citoplâsmico-nuclear ET1 x Rubio 
de Cordoba las aristas manifestaron un color amarillo, dis- 
tinto al negro, propio del cultivar "Solacambre".
En los caractères cuantitativos, se repitieron los mis- 
mos hechos que en las combinaciones citoplâsmico-nucleares - 
anteriores.
2.6.- ET82 X Alonso .- Se ha estudiado el hibrido, primer re 
trocruzamiento (n = 2), segundo (n = 3) y tercero (n = 4), - 
con dos, cuatro, très y dos plantas respectivamente. En las 
Tablas 30 y 37 se registran los resultados,
Apenas si hay incremento de caracterlsticas cualitati­
vas del cultivar "Alonso" de una generacion a la siguiente, 
lo que se explica al partir de un hîbrido que muestra mâs - 
del 70% de las caracterlsticas de dicho cultivar. Las aris­
tas se mostraron amarillas en contraposiciôn al color negro 
que era de esperar.
La longitud media de la espiga y el numéro de espigui­
llas por espiga, aumento muy ligeramente del hibrido al ter 
cer retrocruzamiento, aumentanto la laxitud de la espiga.
2.7.- KT82 X Monger pér>'7. Jurado Bo h.vri (’‘studiado las très 
primeras generaciones de retrocruzamiento (n = 2 ,  3 y 4), con 
dos, tres y una planta respectivamente. Los resultados vienen 
registrados en las Tablas 31 y 37 «
Hay un ligero acercamiento hacia el fenotipo del culti­
var "Alonso Pérez Jurado" en el transcurso de las tres gene­
raciones, pero en lîneas generates se puede considerar al pro 
ducto del primer retrocruzamiento como muy parecido al culti­
var polinizador..
Los caractères cuantitativos mostraron el mismo comporta 
miento que en las anteriores combinaciones citoplâsmico-nuclea 
res.
2.8.- ET82 X Farto Rubio .- Se estudiaron plantas correspon­
dientes al hibrido y segundo retrocruzamiento (n = 3), anal_i 
zéndose tres plantas para cada generacién. Los resultados - 
vienen registrados en las Tablas 32 y 37.
Se observaron mâs caractères cualitativos de "Farté Ru­
bio" en las tres plantas del tercer retrocruzamiento que en 
las del hibrido. Como caractères adquiridos de una generacién 
a la siguiente se observé la forma del cuello que de recta - 
pasé a ondulada y el diente secundario que de obtuso pasé a 
agudo, aproximândose mâs al fenotipo de "Farté Rubio",
En cuanto a los caractères cuantitativos, se observé un 
aumento tanto en la longitud media del raquis como en el nu­
méro de espiguillas, pero no aumenté la laxitud de la espiga 
que se mostré con una densidad estimablemente igual en el h^
brido y segunda generacién de retrocruzamiento,
n
2.9.- ET82 X Las Palmas 7 .- Se analizaron los tres primeros 
retrocruzamientos, con ocho, una y dos plantas respectivamen 
te. Los resultados se registran en las Tablas 33 y 37.
Los resultados observados demostraron que no hubo un pro 
gresivo incremento de caracterlsticas morfolégicas cualitati­
vas en los sucesivos retrocruzamientos de sustitucién, conser 
vândose caractères de "Las Palmas 7” observados ya en el pri­
mer retrocruzamiento y no adquiriéndose prâcticamente ningu- 
no mâs.
Como caracterlsticas del cultivar "Las Palmas 7” que no 
aparecieron en ninguna de las plantas obtenidas de su genoti- 
po sobre citoplasma ET82, podemos indicar la vellosidad de - 
las glumas, que en dicho cultivar son lampihas, apareciendo - 
pubescentes y aûn vellosas en todas las plantas ET82 x Las - 
Palmas 7 , y las caracterlsticas del diente apical, que sien­
do muy cor to, poco agudo y ciirvo en'las Palmas 7", en las for 
mas de este genotipo sobre citoplasma ET82 aparecié de media- 
no a largo, agudo y de incurvado a recto.
Se observé un aumento de la longitud media de la espiga, 
y disminuyé la densidad de la misma.
n
2.10.- ETS2 X Recio de Baza .- Se han analizado los tres pri­
meros retrocruzamientos (n = 2, 3 y 4), estudiândose tres, - 
dos y dos plantas respectivamente. Los resultados vienen re­
gistrados en las Tablas 34 y 37.
Hubo un inoromonto do cnractori'g cualitativog do "Rocin 
de Baza" conforme avanzaron las generaciones de retrocruza­
miento.
En cuanto a los caractères cuantitativos estudiados, se 
observé un incremento de la longitud media de la espiga y nü 
mero de espiguillas, aunque no se hicieron mâs laxas, al pa­
sar del primer al tercer retrocruzamiento de sustitucién.
2.11.- ET82 X Rubio de Cérdoba^.- Se analizaron seis plantas 
correspondientes al primer retrocruzamiento (n = 2) y una al 
segundo (n = 3)« Los resultados figuran en las Tablas 35 y - 
37.
No se aprecié ganancia de caracterlsticas morfolégicas 
cualitativas de Una generacién a la siguiente. Una caracte- 
rlstica que difirié en las siete plantas de esta combinacién 
citoplâsmico-nuclear, respecto al fenotipo del polinizador - 
récurrente fue la forma del diente apical que para el mate­
rial aqul estudiado fue recto mientras que en el cultivar - 
"Rubio de Cérdoba" es curvo.
Hay un aiunento considerable de la longitud media de la 
espiga y, en menor proporcién, del numéro medio de espigui­
llas por espiga, como se deduce de la disminucién de la den­
sidad.
2.12.- ET82 X Rubién de Higueruela^.- Se estudiaron una plan 
ta correspondiente al hîbrido, una de primer retrocruzamien­
to (n = 2) y dos de segundo (n = 3). Los resultados se regi^s 
tran en las Tablas 36 y 37.
Se observé una gananci.i en caractères morfolégicos cual_i 
tativos, del hibrido al primer retrocruzamiento, y ninguna di. 
ferencia de éste al se^ndo. Para los caractères de aristas, 
color y rugosidad, se observaron los propios de "Rubién de Hi. 
gueruela" de una a otra generacién. Las aristas en las cuatro 
plantas analizadas fueron permanentes, frente al carâcter ca­
ducas del cultivar utilizado como polinizador.
El comportamiento de los caractères cuantitativos estu­
diados, fue el mismo que para la mayoria de los materiales - 
restantes, aumento de la longitud media dé la espiga y rnlme- 
ro medio de espiguillas, y disminucién de la densidad de la 
espiga.
Los resultados obtenidos en el anâlisis morfolégico de 
las plantas durante las generaciones de retrocruzamiento, se 
pueden resumir en los siguientes puntos:
- para caractères cualitativos, se observé una adquisi- 
cién râpida de la mayoria de las caracterlsticas del 
cultivar utilizado como polinizador récurrente
- una vez adquiridas las caracterlsticas cualitativas, 
y a medida que continué el proceso de sustitucién nu 
clear, apenas se observé una adquisicién de nuevos - 
caractères
- para caractères cuantitativos, se observé un aumento 
de la longitud de la espiga y del numéro de espigui­
llas
- las espigas tendieron a hacerse mâs laxas conforme - 
se consegula la aloplasmia.
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3 u -  FERTIL IDAD
Uno de los efectos mâs interesantes de la sustitucion - 
nuclear interespecîfica desde el punto de vista de su utili- 
zacion en la obtenciôn de semilla hibrida, es la obtencion - 
de formas androestériles,
Dada la diversidad del material genético utilizado, en- 
tendiendo per material genético no ûnicamente el contenido - 
en el nûcleo sino también los factores citoplâsmicos por su 
importancia en la manifestaciôn de la androesterilidad, era 
de esperar que al introducir el nucleo de una colecciôn de - 
variedades cultivadas espanolas de turgidum a dos citoplas- 
mas de Timopheevi, apareciesen algunas combinaciones andro­
estériles .
Los dos estudios sobre fertilidad realizados nos permi- 
ten conocer el efecto del citoplasma sobre los nücleos de - 
los trigos duros espanoles. En efecto, se han estudiado la - 
fertilidad masculina ( cj ) mediante la estimacion de la via- 
bilidad del polen y la floral ( Ç  ) al estudiar el tanto por 
ciento de semilla cuajada en polinizacion libre.
3.1.- Fertilidad del polen
En la Tabla 38 se registran los porcentajes de fertili- 
dad del polen en las 84 plantas pertenecientes a las doce - 
combinaciones citoplâsmico-nucleares utilizadas. Las plantas 
que no tienen este dato no se estudiaron, fundamentalmente - 
por su pobïe ahijamiento y la preferencia que ôtorgamos a -
n
Fot. 16,- Aloplasmia ET82 x Alonso“ ; las aristas se 
manifiestan amarillas en lugar de negras.
Fot. 17.- Aloplasmia ET1 x Rubial de Liebana^; aumento de la 
longitud del raquis y nûmero de espiguillas; cam- 
bio de la inclinaciôn de la espiga en la madurez; 
cambio en el color de las aristas.
los estudios de la meiosis de las C.M.P.
Dado que el efecto androesterilizante esté condicionado 
por la interaccion citoplasma-nûcleo y dado que se han utili 
zado dos citoplasmas diferentes de T . Timopheevi Zhuk., se - 
indican los resultados obtenidos independientemente sobre ca 
da citoplasma,
3.1.1o- Citoplasma ET1.- De los cinco genotipos nucleares in 
troducidos en este citoplasma, cuatro mostraron un comporta- 
miento gametofftico masculino normal, y uno androestéril, de 
la siguiente manera:
ET1 X Blanco de Corella^: AE 
ET1 X Enano de Jaén^: AF
ET1 X  Rubial de Liébanâ^; AF 
ET1 X Rubio de c6rdoba^: AF 
ET1 X Solacambre^: AF
Los resultados obtenidos dentro de las cuatro formas an 
drofértiles, indican que para cada fôfmula citoplâsmico-nu- 
clear, y dentro de ella, para cada generacion, los resulta­
dos varîan dentro de ciertos limites mis o menos amplios. - 
Asl, en ET1 x Enano de Jaén^ todos los porcentajes de fertili 
dad oscilaron entre el 70 y el 90% en las très generaciones
de retrocruzamiento analizadas, mientras que en gT1 x Solacam- 
bre^ ûnicamente en la tercera generaciôn los valores oscilan 
entre el 0 y el 100% de fertilidad.
La androesterilidad manifestada en ET1 x Blanco de Core- 
fue total en 
racion analizadas
lla^ todas las plantas de tercera y cuarta gene-
3.1.2.- Citoplasma BT82t- De los siete genotipos nucleares in 
troducidos en el citoplasma ET82, seis dieron fertilidad poli 
nica y uno,ûnicamente, androesterilidad, de la siguiente mane 
ra:
ET82 X  Alonso^: AF
ET82 X  Farté Rubio^: AF
ET82 X  Las Palmas 7^: AF
ET82 X  Recio de Baza^: AF
ET82 X Rubién de Higueruela^: AF
ET82 X  Alonso Pérez Jurado^: AE
ET82 X  Rubio de Cérddba^: AF
Al igual que sobre el citoplasma ET1, los trigos tetra- 
ploides cuyo nücleo se introdujo en el citoplasma ET82, mos­
traron una gama de porcentajes mas o menos amplia en las corn
n.
binaciones fértiles. Asl, en ET82 x Alonso los valores osci^
laron entre el 12 y el 90%, mientras que en ET82 x Recio de
n
Baza los porcentaje 
tre el 80 y el 100%.
s de fertilidad fueron muy similares, en
La combinacion ET82 k Alonso Pérez Jurado^, fue total- 
mente androêstéril, aunque hubo una planta de primer retro­
cruzamiento (10-2) que mostro un 13% de fertilidad del polen.
3.2.- Fertilidad floral
Los resultados se registran también en la Tabla 38 y en 
general se puede adelantar que concuerdan con los relatives 
a fertilidad del polen, aunque no dependen exclusivamente de 
ella ya que como se ha dicho se mide por - el éxito en la fe- 
cundacién, y la polinizacion fue libre. No se proporcionaron 
polinizadores, y la fecundacion alégama od&sional tuvo lugar 
con polen que procedia de otras plantas de igual o distinta 
combinacién citoplâsmico-nuclear, ûnicamente por vecindad.
Al igual que para la fertilidad del polen, se indican se 
paradamente los resultados sobre citoplasma ET1 y ET82.
3.2,1.- Citoplasma ET1.- Los resultados en ET1 x Blanco de Co-
Ï1
relia , concordaron con la condicién androêstéril, dando 0% 
de fertilidad floral, como cons&cuencia del fallo en primer 
lugar de la autofecundacién y en segundo lugar al no haber - 
polinizacion cruzada.
El resto de las combinaciones aitoplasmico-nucleares mo^ 
trd una amplia gama de porcentajes de fertilidad, destacéndo 
se los valores altos observados en la tercera generacién de - 
retrocruzamiento de sustitucién del material ET1 x Rubio de - 
Cérdoba^, que fue del 60 al 120%.
3.2,2,- Citoplasma ET82.- Al igual que en el citoplasma ante 
rior, ûnicamente la combinacién ET82 x Alonso Pérez Jurado^ 
mostré esterilidad floral del fallo en la autofecundacién y 
en la polinizacién cruzada.
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«Fot. 18.- Polen perteneciente a una planta parcialmen 
te fértil.
El resto de los rnateriales mostraron porcentajes de fer 
tilidad floral muy variables dentro de cada generacion de re 
trocruzamiento.
4.- HISTOGENESIS DE LAS ANTERAS
El estudio comparative, llevado a cabo para investigar 
la relacion causa-efecto de la androesterilidad ænivël cito- 
histologico, se ha hecho entre plantas de la siguiente formu 
la citoplâsmico-nuclear y comportamiento del gametofito mas­
culino :
- Alonso Pérez Jurado; androfértil
- ET82 X Alonso Pérez Jurado^; androêstéril.
En el capitule correspondiente de Material y Métodos, ^ 
se indicaron las técnicas para estimacién de los siete esta- 
dos del desarrollo de las anteras utilizado, obtencion de - 
preparaciones y mediciones tomadas. A continuacion se expo- 
nen por separado, los resultados obtenidos en el material an 
drofértil y androêstéril,
4,1.- Material androfértil.- La formacion del gametofito ma_s 
culino en plantas del genotipo Alonso Pérez Jurado, que es - 
usada como testigo para compararla con la de material andro- 
estéril, dio los resultados que se registran en la Tabla 39 
y que se representan en los Gréficos 1 al 5.
Las células del tapete se desarrollan a partir de la ca 
pa parietal primaria que envuelve a la capa esporégena, sien
do la mas interna de las cuatro que desde un principle en- 
vuelven al saco polinico, la capa media se reabsorbe al prin 
cipio de la meiosis, durante la primera profase de las C.M.P., 
y quedan s6lo tapete, endotecio y epidermis. Las células del 
tapete son mononucleadas en premeiosis y binucleadas cuando - 
se ha iniciado la profase de las C.M.P.
Las dimensiones celulares segûn puede verse en la Tabla 
38 y sobre todo en el Grâfico 3, correspondiente a la relacion 
anchura/longitud, fueron muy parecidas, siendo por tanto las 
células casi cuadradas en su observaciôn transversal y mostran 
do poca variacion a lo largo del desarrollo. Unicamente al f_i 
nal de éste, parece que hubo un alargamiento tangencial de - 
las células del tapete, tomando un aspecto rectangular. Hacia 
el estado de polen carente de exina (Polen I) de las células 
esporogenas, las dimensiones médias de las células del tapete 
fueron 17,08 + 3,72 x 10,80 + 1,60 (longitud x anchura, re^ 
pectivamente). Finalmente, la capa tapetal dégénéré quedando 
reducida a una fina pelicula adosada al endotecio hacia el - 
tiempo en que estaba a punto de sobrevenir la dehiscencia.
Los niicleos del tapete mostraron una ligera disminucién 
de tamaho a lo largo del desarrollo de las anteras, de 9,63 +
+ 1,24 y 8,39 + 0,73 (diâmetros longitudinal y radial res- 
pectivamente) en premeiosis,bajé a 7,37 + 2,48 y 6,86 + 0,60 
en Polen II, tras la formacién de la intina, exina y poro ger 
minal de los granos de polen. Hacia el final del desarrollo - 
terminan por desaparecer,
4.2.- Material androêstéril.- Los resultados se registran en 
la Tabla 40 y se representan en los Grâficos 1 al 5 junto a
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Grâficos 1 v 2,- Canibios de las dimensiones ce- 
Inlares, anchura (l) y longi - 
tud (2), durante el desarrollo 
de las anteras (Ae-androesté - 
ril; Af-fârtil),
o'#
0'6
O'S
Ae
PI P IIPm. Pr.I M I-D . T.
Grâfico 3 Cambio de la relacion anchura/longitud, 
durante el desarrollo de las anteras.
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Grâficos 4 y 5.- Cambios de los diâmetros tangen­
cial (4) y radial nucleares, du­
rante el desarrollo de las anteras
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Fot. 19.- Corte histologico de una flor de la llnea an- 
droestéril durante la maduracion del polen 
(Polen II).
'ot. 20.- Corte histologico de una flor de la linea an­
drofértil durante la maduracion del polen 
(Polen II).
Fot. 21.- Corte histologico de una antera de la llnea an- 
droestéril durante el estado de premeiosis de - 
las C.M.P.
F o t ,  2 2 . -  C o r te  h i s t o l o g i c o  de u n a  a n t e r a  de  l a  l l n e a  a n ­
d r o f é r t i l  d u r a n te  e l  e s ta d o  de p r e m e io s is  de
la s  C .M .P .
Foto 23.- Corte histolôgico de una antera de la llnea an- 
droestéril durante el estado de profase tempra- 
na de las C,M.P.
F o t .  2 4 . -  C o r te  h i s t o l o g i c o  de u n a  a n t e r a  de l a  l l n e a  a n ­
d r o f é r t i l  d u r a n te  e l  e s ta d o  de p r o fa s e  te m p ra  -
na  de la s  C .M .P .
UL
Fot. 25.- Corte histologico de una antera de la llnea an- 
droestéril durante el estado de primera metafa- 
se de las C.M.P,
F o t ,  2 6 . -  C o r te  h i s t o l o g i c o  de u n a  a n te r a  de l a  l l n e a  a n ­
d r o f é r t i l  d u r a n te  e l  e s ta d o  de fo r m a c ié n  de d i a
d a s  de la s  C .M .P .
Fot. 27.- Corte histologico de una antera de la lînea an- 
drofértil durante el estado de aislamiento de - 
los granos de polen (carentes aûn de exina y po 
ro germinal).
F o t .  2 8 . -  C o r te  h i s t o l o g i c o  de u n a  a n t e r a  de l a  l i n e a  an-
d r o f é r t i l  d u r a n te  e l  e s ta d o  de t e t r a d a s  de la s
C .M .P .
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Fot. 29.“ Corte histologico de una antera de la linea an- 
droestéril durante la maduraci6n del polen (Po­
len I).
Fot. 30.“ Corte histologico de una antera de la llnea an- 
drofértil durante la maduracion del polen (Po­
len I),
Fot, 31.- Corte histologico de una antera de la llnea an- 
droestéril en el tercer estadio de maduracion - 
del polen (Polen III). Observese la apariencia 
normal del polen, provisto de una gruesa intina, 
una fina exina y porogerminal, asl como la per - 
sistencia de las cëlulas binucleadas tapetales.
los correspondientGs a la llnea utilizada como testigo.
La histogénesis del tapete es en principle igual a la de
las formas fértiles con excepcidn de su no degeneracion final 
y como consecuencia, la no dehiscéncia j androesterilidad. - 
Las cëlulas del tapete tienen forma rectangular, alargadas - 
tangencialmente, acentuândose esta condiciôn hacia el centre 
del desarrollo de las anteras, con un valor de la relaciôn an 
chura/longitud de 0,3675. Al final del desarrollo hay también 
un alargamiento tangencial que coincide con el memento de la 
degeneraciôn del tapete en la llnea androfértil, fenômeno que 
aqul no sucede.
Los nucleos mantuvieron constantes sus dimensiones, si - 
bien el diâmetro radial crecio incluse al final del desarro­
llo de las anteras, pasando de 6,78 + 0,^3 en premeiosis, a
7,44 + 0,60 hacia el final del desarrollo.
No se produjo dehiscencia en la llnea androestéril, que- 
dandc las anteras uePorniadas y amarilieando en el interior de 
la flor. Los granos de polen maduros se mostraron irregulares 
en forma y tamaho, careciendo de citoplasma, como se demostro 
per la ausencia de tincién con carmin acético.
5o- CONTENIDO PROTEINICO DE LAS ANTERAS
Se utilizo el mismo material que el empleado en el estu-
dio histologico del desarrollo de las anteras.
En el capltulo 7 de Material y Métodos, se describio el
criterio seguido en la estimaci6n de los dos estadoS de desa
rrolio (le las .uitoiMS loiriada-’.. A coiit Lriuac i 6n Sf' t 'xponori por 
separado los resultados obtenidos en los rnateriales androf6r 
til y androestéril.
5.1o- Material androfértil.- Los resultados se registran en 
la Figura 1 y Grâfico 6, correspondientes a los esquemas de 
patrones de proteinas y sus correspondientes valores de Rf - 
(relacion recorrido banda/recorrido frente), en las cinco re 
peticiones llevadas a cabo con anteras tomadas en el momento 
en que la meiosis habla terminado pero aûn no asomaban al ex 
terior las aristas de la espiga.
Bn la Figura 3 y Grâfico 8 se registran los resultados 
correspondientes a las observaciones realizadas en anteras - 
tomadas después del espigado.
Como puede observarse, en el primer momento de la toma 
de muestras los resultados no son reproducibles y los patro 
nés de bandas que salieron fueron diferentes en cada una de 
las pruebas llevadas a cabo.
Lo mismo sucedio cuando se trataron de reproducir las - 
observaciones llevadas a cabo en el material recogido tras - 
el espigado.
5.2.- Material androestéril.- Los resultados se registran en 
la Figura 2 y Grâfico 7 , correspondientes a esquemas de cada 
electroforesis y valores de Rf en las cinco repeticiones del 
material tomado inmediatamente terminada la meiosis.
En la Figura 4 y Grâfico 9, se representan los résulta-
dos relatives a las observaciones realizadas despuâs del e_s 
pigado.
Los resultados,en cuanto a su reproducibilidad, son - 
tan negativos como para el material fértil, a excepcion de 
los correspondientes a anteras tomadas tras el espigado (Grâ 
fico 9).
Dada la heterogeneidad mostrada en la presencia de pro­
teinas intralineas, y cuyas razones se exponen en la Discu- 
siôn, no podemos estimar diferencias entre lineas.
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IV.- D I S C U S I O N  
1 CITOLOGIA
Los estudios sobre el numéro de cromosomas de cada plan 
ta y apareamiento meiotico durante el proceso de sustitucion 
cromosomica, asf como los de morfologia, nos ponen de mani- 
fiesto la conversion de las plantas hacia el parental récu­
rrente .
Para la discusion de las observaciones citogeneticas, y 
a fin de no alargar excesivamente la exposicion, se darân las 
explicaciones relativas al comportamiento general del material 
a través de las generaciones de retrocruzamiento, agrupando - 
las combinaciones citoplasmico-nucleares por generaciones. Pa 
ra dar este tratamiento se considéré como condiciôn necesaria 
un comportamiento citogenético homogëneo, tanto entre plantas 
de una misma combinaciôn citoplâsmico-nuclear como entre com- 
binacloiies de la luismia genei-acion, y para comprobarlo se hi- 
cieron pruebas de homogeneidad basadas en los patrones de aso 
ciaciôn observados en MI, Se excluyeron en estas pruebas las 
combinaciones en las que solo se habia estudiado una planta.
La homogeneidad quedô estadisticamente demostrada, como lo - 
prueban los valores de P realmente altos. Estas pruebas se re 
gistran en la Tabla 41,
1,1,- Recuento cromosômico
El resultado de la agrupacion de datos de las plantas - 
con el mismo numéro de cromosomas pertenecientes a cada gene 
raciôn de retrocruzamiento, se registra en la Tabla 42,
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Lor. porcentajer do plantar con PH cromoromas crecioron 
en cada generacion, del primer al cuarto retrocruzamiento, - 
de la siguiente manera:
81,5% — 88,8% — > 91,3% — ^ 100%
Las plantas de 29 y 30 cromosomas que aparecen en'las - 
generaciones de retrocruzamiento proceden probablemente de - 
la fusion de gametos femeninos desequilibrados, con 15 6 16 
cromosomas, con gametos masculinos equilibrados, con 14 cro­
mosomas .
En efecto, en la meiosis del parental femenino, el hi- 
brido interespecifico y sucesivos retrocruzamientos de sust_i 
tucion, hay asinapsis parcial hasta que se compléta la susti. 
tucion cromosomica, formândose gametos equilibrados y dese­
quilibrados, La meiosis del parental récurrente, salvo irre 
gularidad espontânea, ha de ser normal, produciéndose game­
tos con 14 cromosomas. En consecuencia, tras la fecundacion 
es posible la descendencia aneuploide aunque en menor grado 
que la euploide, por ser mas funcionales los gametos equili­
brados que los desequilibrados y dentro de éstos, mâs funcio 
nales los desequilibrados por exceso.
La apariciôn de una planta, correspondiente a la del 
hfbrido interespecifico entre T, Timopheevi Zhuk, y T, turgi- 
dum L , con 29 cromosomas, puede ser debida aasinapsis parcial 
o no-disyuncion de bivalentes en la meiosis de una de las dos 
especies, mas probablemente, por las razones antedichas, de - 
la que hace de genitor femenino.
So han dotoctado irrognlaridadi"', mioLot icas onpont anoas 
en trigos tetraploides tanto en T. Timopheevi Zhuk, como en 
T. turgidum L., en donde LILIENFELD y KIHARA (1934) detecta- 
ron que el 4,17% de las C.M.P. tenian de 1-4 univalentes.
1.2,- Apareamiento en la primera metafase de la meiosis
En primer lugar se discutirân las observaciones que se 
repiten en todo el material, considerado en su conjunto, y 
en segundo lugar, aquellas que son caracteristicas del pro­
ceso de sustitucion cromosomica mediante retrocruzamientos 
reiterados,
1.2.1.- Caracteristicas comunes a todo el material estudiado,- 
Son las siguientes:
- la presencia de univalentes, trivalentes y multivalen
tes,
- la heterogeneidad de los patrones de asociacion cromo 
somica en las MI de cada planta,
- la estructura diferencial de los bivalentes, abiertos 
o cerrados,
A continuaciôn se comentan estos très aspectos considéra 
dos en general, y después se pasa a discutir los valores de - 
apareamiento en el hibrido y sucesivos retrocruzamientos de - 
sustitucion,
1.2.1.1,- Presencia de univalentes, trivalent^ y multivalentes,- 
Este es undiecho observado en el hibrido interespecif ico T, Ti- 
mopheevi Zhuk. x T. turgidum L, que se mantiene en algunos ca­
ses durante los siguientes retrocruzamientos:
U n i v a l e n t e s Su presencia dep e n d e  del grado de afinidad 
del segundo genomio de las dos especies, B y B', que son ho- 
meologos (LILIENFELD y KIHARA, 1934; KOSTOFF, 1936; LOVE,
1941; SEARS, 1948, 1956; SACHS, 1953; RILEY y col., 1958; 
WAGENAAR, 1961, 1966, 1970; FELDMAN, 1966; BOZZINI y GIORGI, 
1?69). El apareamiento ocasional entre ambos genomios dépen­
de de la diferenciacion estructural e intragénica que ha ten_i 
do lugar en los procesos evolutivos de ambos genomios.
El numéro mâximo de univalentes posibles en el hibrido - 
en el supuesto de una diferenciacion total de ambos genomios 
sera de 14 (7 de B -t- 7 de B'), pero de hecho el niamero obser­
vado es mucho menor, de 0,55 a 3,72 por MI en las nueve plan­
tas estudiadas, lo que confirma la gran afinidad cromosômica 
existente entre T. Timopheevi Zhuk. y las variedades espaholas 
de T. turgidum L . En la Tabla 43 se registran los valores ob­
servados por otros autores en hîbridos entre T. Timopheevi - 
Zhuk, y T, turgidum L, de otras procedencias, Como quiera que 
los valores medios de univalentes por MI van desde 3,90 (SACHS, 
1953) a 9,30 (WAGENAAR, 1961), y por tanto superiores a los 
observados en el material aquî presentado, queda claro la ma­
yor afinidad de los T, turgidum L, espaholes hacia T, Timophe­
evi Zhuk, que los extranjeros,
Trivalentes,- La presencia de los trivalentes se explica 
por la existencia de segmentes homôlogos en cromosomas homo u 
homeologos. La observacién de trivalentes en el hibrido F^ en 
tre T. Timopheevi Zhuk, y T, turgidum L, y primeras generacio 
nés de retrocruzamiento, se cree debida al apareamiento entre 
cromosomas de los genomios B y B^, Es un hecho comprobado la 
existencia de translocaciones y otras diferencias morfolôgi-
GENAAR
aNo
1937
1933
1961
1961
9 (f I II III IV V
T.Timopheevi T. durum ? 9 ? ? ?
T. Timopheevi T. durum . 3,90 10,55 1 ,00 - -
T. Timopheevi T. turgidum 6,32 9,04 1,12 0,06 -
T. Timopt^vi T. durum var. leucomelan 6,87 9,05 0,96 0,04 -
T. Timopneevi T. durum var. aputicum 6,77 8,84 1,16 0,02 -
T. Tii/opheevi T. durum var. murcier^se 6,08 9,42 0,98 0,03 -
T. Timopheevi T. durum var. erythromel. 8,46 8,20 0,98 0,05 -
T. durum var. obscurum T. Timopheevi 8,90 8,16 0,92 0,01 -
T. durum var. melanopus T. Timopheevi 6,38 9,12 0,96 0,10 0,02
T. durum var. obscurum T. Timopheevi 8,05 8,39 1 ,03 0,01 •-
T. durum var. STEWARD T. Timopheevi 4,59 10,10 1,05 0,01 -
T. durum var, affine T. Timopheevi 6,35 9,18 1,05 0,03 -
T. durum var. affine T. Timopheevi 7,45 8,45 1,16 0,04 -
T. durum var. leucurum T. Timopheevi 4,83 9,85 1,08 0,06 -
T. " var. reichenbachii T. Timopheevi 7,07 8,93 1,00 0,02 -
T. durum var. italicum T. Timopheevi 6,98 8,85 1,07 0,02 -
T. " var. provinciale T. Tihiopheevi 7,42 8,88 0,94 - -
T. durum var. lybicum T. TimopVieevi 9,30 7,88 0,91 0,05 -
T. durum cv, Ghiza T. Timopheevi 4,14 10,18 1,12 0,03 -
T. durum cv. Golden Bail T. Timopheevi 8,11 8,37 1,03 0,02 - •
T. durum cv. Camadi T. Timopheevi 7,51 8,01 1,40 0,04 0,02
T. durum cv. Bald Medeal T. Timopheevi 7,12 8,94 1,00 - -
T. durum cv. Kahla T. Timopheevi 4,73 10,05 1,05 - -
T. turgidum var. gentile T. Timopheevi 6,13 8,51 1,38 0,11 0,02
T. " var. megalopolitanum T. Timopheevi 5,38 8,78 1,40 0,16 0,04
T. " vcir. ramoso-megalop. T. Timopheevi 5,92 9,20 1 ,09 0,04 0,01
T. turgidum var. buccale T. Timopheevi 5,32 8,37 1 ,60 0,25 0,03
T. " var. salomonis T. Timopheevi 6,09 8,50 1 ,39 0,18 -
T. " var. pseudobuccale T. Timophëevi 6,89 8,09 1,38 0,20 -
T. " var. dreischianum T. Timopheevi 5,66 8,38 1,22 0,25 0,17
T. " var. speciosum T. Timopheevi 6,31 9,33 0,96 0,04 -
T. " var. pliniarum T. Timopheevi 6,05 9,75 0,75 0,04 -
T. turgidum var. dinurum T. Timopheevi 6,11 8,82 1,40 0,18 0,07
T. " var. rubrialbum T. Timophpevi 7,6o' 7,91 1,20 0,20 0,03
T. " var. melanotherum T. Timopheevi 4,83 9,80 1 ,00 0,12 0,02
Tabla 43.- Apareamiento en hîbridos T. Timopheevi Zhuk. x T. turgidum L. y 
• T. turgidum L. x T. Timopheevi Zhuk., observado por varios auto 
res (tratamiento taxonômico original).
cas menores en los cromosomas de T. Timopheevi Zhuk. con re­
lacion a los tetraploides mâs primitives; WAGENAAR (1961) de 
dujo la existencia de al menos très translocaciones y FELD­
MAN (1966), de cinco. BOZZINI y GIORGI (1969) observaron di­
ferencias cariotipicas importantes entre las especies de T. 
Timopheevi Zhuk y T. turgidum L,
La baja frecuencia de univalentes, trivalentes y multi­
valentes en el material estudiado, indica que existen diferen 
cias estructurales entre los cromosomas homeologos de los ge­
nomios B y b ", pero no son muy acusadas.
1.2.1.2.- Heterogeneidad de los patrones de asociacion.- Es - 
un hecho observado por muchos autores y repetido en el mate­
rial aqul estudiado, que el apareamiento en MI de la meiosis 
en hîbridos y anfiploides no es igual en todas las células - 
analizadas, sino que se distribuye en mâs de un pâtrôn de - 
asociacion. GAUL (1959) indicé que el apareamiento meiético 
podla estar alterado por très factores: homologla entre los 
cromosomas, factores genéticos y factores ambientales. El - 
control génico del apareamiento meiético ha sido demostrado 
en numérosos trabajos, por ejemplo el sistema del brazo lar­
go del cromosoma 5B (5B^), que impide el apareamiento homeé-
logo, habiéndose encontrado otros sistemas genéticos en el -
2
brazo corto del cromosoma 5B (5B ), y en los 5A, 5D y 3D 
(OKAMOTO, 1957; SEARS y OKAMOTO, 1958; RILEY, 1958; RILEY y 
CHAPMAN, 1958, 1967; FELDMAN, 1966; FELDMAN y MELLO-SAMPAYO, 
1967; MELLO-SAMPAYO, 1971).
La influencia de factores ambientales sobre la microspo 
rogénesis fue comprobada por OEHLKERS et al. (1940). Otros -
autores han demostrado l.i inriueneia dc^  la temperatura (DO- 
WRICK, 1957; ABEL, 1963) y estado de desarrollo (MAAN y 
Me CRACKEN, 1967).
Una tercera explicacién al hecho de la heterogeneidad 
del apareamiento se dériva de la propia diferenciacion estruc 
tural de los genomios apareantes. STEBBINS (1950) achacé las 
irregularidades meioticas observadas en los hîbridos interes­
pecif icos a la estructura de los cromosomas, lo que habia si­
do ya observado por AASE (1946) y SEARS (1948),
En el material estudiado no se rechaza la idea de una - 
posible influencia ambiental, principalmente la temperatura, 
pero se cree que su efecto ha sido imperceptible por no obser 
varse diferencias significativas en los resultados del aparea 
miento en C.M.P, de espigas de la misma planta fijadas en di­
ferentes dias, ni entre plantas de la misma combinaciôn cito­
plâsmico-nuclear sembradas en diferentes ahos, por ejemplo: - 
entre las plantas 15-1, 15-2 y 15-3, cuyas fijaciones se hi- 
cieron en 1969, y la 34-1, fijada en 1970 (ver Tabla 5), ni 
entre las plantas 36-n, fijadas en 1970 y la 46-2, fijada en 
1971 (ver Tabla 6), ni entre las 38-n, fijadas en 1970 y las 
41-n, fijadas en 1971 (ver Tabla 7). Las condiciones de tempe 
ratura pudieron variar en las distintas fechas de fijacion de 
espigas y aun en ahos diferentes, y también pudieron variar - 
en las fechas de premeiosis de las C.M.P. que es cuando pare- 
cen ser mâs sensibles (FELDMAN, 1966), pero dado que en los - 
très ahos mencionados las plantas se conservaron en invernade 
ro hasta la floraciôn, las variaciones ambientales no llega- 
rian a afectar de modo perceptible el apareamiento meiético.
Tarripoco pareco aplical)Le la i(J»M (\o \m r.istcma gonético 
regulador del apareamiento entre B y B', ya que las plantas 
con 28 cromosomas poseen los cromosomas 5B y 5B', portadores 
de genes que impiden el apareamiento entre cromosomas homeé- 
logos, pero no entre homologos. Tampoco es aplicable en el - 
material observado el sistema de regulacion genética median­
te poligenes propuesto por WAGENAAR (1961^ 1966, 1970), dado 
el elevado apareamiento observado ya en el hibrido interespe 
elfico entre T. Timopheevi Zhuk, y T. turgidum L . WAGENAAR 
(1970) propuso un modelo de regulacion del apareamiento me­
diante poligenes, achacando la inestabilidad meiotica del h^ 
brido y sucesivos retrocruzamientos por T. Timopheevi Zhuk, 
al grado de heterocigosis en los loci poligénicos. Asl, “ 
turgidum L. tendria el genotipo à^a^b^b^..., T. Timopheevi - 
Zhuk, el a^a^b^b^,..., el hibrido interespecifico el a^a^b^b^.. 
(la homocigosis de cada parental se explica por el regimen - 
autogamo de fecundacion). La meiosis del hibrido seria irre­
gular y en el retrocruzamiento por T. Timopheevi Zhuk, habria 
descendientes de genotipo a a b^b ... de meiosis regular, -
c l C, iL.
a a^b^b ..., a a b b ..., etc. de meiosis intermedia y a a -
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b^b^... de meiosis irregular. El apareamiento observado en - 
el material aqui estudiado en la , mostro valores medios - 
de univalentes que van desde 0,55 hasta 3,72 entrando en la 
Concepcion de meiosis regular (0-I univalentes por celula) 6 
intermedia (1-3 univalentes por célula) de WAGENAAR.
Como se ha dicho, WAGENAAR (1961) observé que los dos - 
genomios B y B'estarian diferenciados estructuralmente en un 
minime de très translocaciones, y I^ELDMAN (1966) achacé la di. 
ferenciacién estructural a cinco translocaciones, mientras - 
que BOZZINI GIORGI (1969) al estudiar el cariotipo de los -
trigos tetraploides observaron diferencias entre los tamafios 
cromosomicos del grupo T. turgidum L . y T. Timopheevi Zhuk, 
Por todo ello, parece probable que la inestabilidad meiotica 
observada, manifestada en la variacion de los patrones de - 
asociacion, esté determinada por la diferenciacion estructu­
ral entre los genomios B y B'.
1.2.1.3.- Diferencias en la configuracion de los bivalentes.- 
Un hecho observado en la MI de todas las plantas estudiadas - 
es el de la existencia de diferencias en la morfologia de los 
bivalentes. Asi, se han observado bivalentes abiertos ( £ )
(^  ^ y  , lo que suscita dos cuestiones:v cerrados
- a qué deben su estructura los bivalentes (a)
- qué significado tiene la relacion II abiertos/nûmero 
medio de II (b).
(a) La estructura depende del numéro y situacion de los
quiasmas de cada par de cromosomas apareados, y éstos a su
vez dependen del grado de homologla existente entre los cro­
mosomas que aparean, de la longitud de cada par de brazos - 
apareados y del numéro de bivalentes formados en el entorno 
celular.
Los tipos de bivalentes observados se han clasificado en 
abiertos y cerrados, poseyendo uno 6 dos quiasmas los abier­
tos y dos a cuatro los cerrados.
Para MATHER (1937) la probabilidad de formacion del pr_i 
mer quiasma es independiente de la longitud del brazo aparean
te, pero para el siguiente quiasma entran en accion la longi-
tud disponible y la interferencia con el anterior, BOZZINI y 
GIORGI (1969) han observado diferencias cariotipicas entre 
los genomios de T. Timopheevi Zhuk. y T. turgidum L. Estos - 
dos hechos hacen probable que el numéro de quiasmas varie de 
un bivalente a otro, ya que en los pares de cromosomas subme- 
tacéntricos habrâ diferencia en la formacion de quiasmas en - 
los brazos cortos y largos.
(b) La relacion II abiertos/nûmero medio de II estudiada 
en todas las plantas es un Indice de fijacion de la homocigo­
sis estructural. Cuanto mayor sea el grado de homologla cromo 
somica existente, el apareamiento sera mâs Intimo, y por tan­
to habrâ mayor probabilidad de sobrecruzamiento. Por ésto, d^ 
cha relacion tiene un doble valor: absoluto, en el hibrido, - 
por dar una estimacion del grado de homologla existente entre 
los genomios de T. turgidum L. y T. Timopheevi Zhuk., y rela­
tive, durante el proceso de sustitucion cromosomica por retro 
cruzamientos reiterados usando T. turgidum L. como poliniza- 
dor, por indicar el grado de diploidizaciôn alcanzada al in- 
crementarse el apareamiento homôlogo (B con B) a costa del ho- 
meologo (B con B  ^) .
Los valores de la relacion bivalentes abiertos a totales 
en los nueve hîbridos estudiados van desde 0,10 a 0,41 lo que 
significa que el porcentaje de bivalentes cerrados por célula 
es de un 60 a un 90%, valores muy elevados que indican la gran 
afinidad existente entre los genomios apareantes.
La importancia de la relacion indicada en el proceso de 
obtenciôn de aloplasmia de T. turgidum L . sobre citoplasma de 
T. Timopheevi Zhuk., se discute en el apartado siguiente.
1 .2.2.- Caracteristicas propins df cada goneraciori de rotrocru- 
zamiento.- A continuacion se discuten los resultados del aparea 
miento en el hibrido interespecifico y en las sucesivas gene­
raciones de retrocruzamiento.
1.2.2.1.- Apareamiento en el hibrido T. Timopheevi Zhuk. x T.. 
turgidum L.- Como ya se ha mencionado anteriormente en esta i^ 
cusion, el apareamiento interespecifico ha sido mâs alto que el 
esperado si se toma como tal el observado por otros autores en 
hîbridos de ambas especies (ver Tabla 43). SACHS (1953) obser­
vé 10 II en dichos hîbridos al igual que WAGENAAR (1961), nin- 
guno dtr los cuales incluyé en sus hîbridos ninguna variedad e_s 
pahola de T. turgidum L. Por ésto, se supone que los trigos 
duros espaholes estân mâs préximos del trigo primitive origen 
de los tetraploides actuales que los de otras procedencias. - 
Esto se comprende si se piensa que los trigos espaholes,que han 
entrado a través de Africa,Vienen cultivândose desde hace cien- 
tos de ahos aisladamente del resto de los trigos europeos per - 
la barrera geogrâfica pirenaica, acumulândose en la penînsula y 
dando lugar al mantenimiento de formas indîgenas mâs préximas a 
los tetraploides primitives que los trigos del resto de Europa 
o los americanos, mâs diferenciados probablemente por su migra- 
cién a zonas alejadas del centre de origen.
En la Figura 5 se représenta el origen filogenético de los 
trigos dures espaholes y extranjeros con relacién a T. Timophee­
vi Zhuk,; las lîneas trazadas no se deben tomar como medidas de 
distanciamiento evolutive en sentido estricto, sino en sentido 
general,
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GAUL (lU'iG) critico cl m6toGo del cstrdio del apareamien 
to meiotico on la primera metafase como indice de la homolo- 
cia en los hîbridos interespecificos, Este método fue introdu 
cido por KIHARA y colaboradores, y con él se logr6 el estable 
cimiento de las afinidades genomicas de los géneros Triticum
I. y Aegilops L. (LILIENFELD, 1951; KIHARA, 1954, 1966). GAUL 
indicé que el apareamiento meiotico entre genomios homeologos 
podria estar incluido no solo por el grado de homeologia sino 
también por factores de desarrollo, fisiolôgicos y génicos, y 
cpuntô como mas correcta la utilizacion de cualquier método - 
capaz de estimar el nûmero posible de cromosomas capaces de - 
formar bivalentes. Tras unas consideraciones combinatorias e_s 
timo que el numéro de cromosomas capaces de aparear dependla 
paraboiicamente del nümero de quiasmas (GAUL y MÜNZNER, 1955) 
\ propuso la siguiente formula:
x" + X - B
P = (2X - B)Z
en dcnde p, X, B y  Z son respectivamente el numéro de cromoso 
nas que pueden aparear, el numéro total de quiasmas contados, 
el numéro de cromosomas apareados contados y el numéro total 
ce células en que se ha llevado a cabo las observaciones.
La aplicacion de esta formula a los nueve hibridos inhe­
re specif ico s T. Timopheevi Zhuk. x T. turgidum L. estudiados 
aquî, arroja los resultados que se registran en la Tabla 44. 
Como se observa, el valor de p obtenido se parece mas al nu­
méro medio de cromosomas apareados observado que al nilmero mâ 
ximo observado, con la excepcién de la meiosis de la planta 
15-3 de 29 cromosomas. La formula parece tener sus limitacio- 
nes al aplicarla a este material, lo cual puede achacarse al
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brazos cromosornicos en las dos especios que intervienen en el 
hibrido, con hasta siete pares de cromosomas marcadamente sub 
metacéntricos en T. Timopheevi Zhuk, y once pares en T. turgi- 
dum L. (GIORGI, 1964,1966; GIORGI et al., 1967, 1968; GIORGI 
y BOZZINI, 1969 a, b, c; BOZZINI y GIORGI, 1969). Esto deter- 
minaria que la frecuencia de quiasmas es inferior en los bra­
zos cortos que en los largos y no en ambos brazos igual, como 
condicion necesaria, segun postula la formula de GAUL. For - 
otra parte, el hecho de que el numéro de cromosomas con capa- 
cidad potencial de aparear sea aproximadamente igual al obser 
vado revalorisa estos ultimos datos como una buena estimacion 
del grado de homeologia existente entre los genomios de las - 
dos especies.
1.2.2.2.- Apareamiento en las generaciones de retrocruzamien- 
to.- Los valores de apareamiento se elevan de generacion en - 
generacion de retrocruzamiento, lo que se refleja en los si- 
guientes datos:
- incremento del numéro medio de bivalentes
- descenso de la relacion II ablertos/nûmero medio de II
- incremento del numéro medio de quiasmas por MI.
La probabilidad de aparicion de plantas con 7 pares de - 
cromosomas del genomio A + 7 pares del genomio B (plantas con 
nucleo sustituido), crece a razon del doble de una generacion 
de retrocruzamiento a la siguiente, segiln la forma:
RS^ = 12,5%; RSg = 25%; RS = 50%; RS^ = 100%.
A lu v ra  b l o n ,  •;] c l  a p a n ' c i i i  i c n  l,( > , ai • ■ J. h l h r J c l o  o n t r ’O 
T. Timopheevi Zhuk, y T. lurgidum L . muestra una alta esta- 
bilidad meiotica, el ritmo de crecimiento de la sustituci6n 
cromosomica serâ mâs râpido por aumentar el nûmero de game­
tes equilibrados. Esto es lo que ocurre en el material aqui 
estudiado y en el que el nûméro medio de bivalentes es muy - 
alto ya en el hibrido.
El descenso de la relacion 1 1  abiertos/nûmero medio de 1 1 ,  
es tambiën en este caso una medida del grado de sustitucion - 
cromosomica en el proceso de los sucesivos retrocruzamientos.
En efecto, cuando el nûcleo de la forma obtenida sobre cito- 
plasma de T. Timopheevi Zhuk. sea el de T. turgidum L., la - 
principal causa de una posible alteracion del apareamiento se 
râ la aloplasmia y parece demostrado, como ya se ha dicho,que, 
incluso en las formas aloplâsmicas androestériles, el aparea­
miento meiotico no présenta diferencias con las formas auto- 
plâsmicas correspondientes (ALAM y SANDAL, 1957, en sorgo; - 
SINGH y HADLEY, 1961, tambiën en sorgo; KOBABE, 1958 y SAINI 
y DAVIS, 1969, en cebolla; SARVELLA y GROGAN, 1963 y JOPPA et 
al., 1966, en malz; DUBEY y SINGH, 1965, en lino. Por lo tanto, 
la citada relacion bajarâ conforme se vaya consiguiendo la su_s 
titucion cromosomica, lo que en el material estudiado sucede - 
hacia el cuarto retrocruzamiento de sustitucion.
Los mismos razonamientos utilizados para explicar el des­
censo del numéro de bivalentes abiertos con relacion al nûme- 
ro medio, sirven para explicar el incremento del numéro de - 
quiasmas durante las generaciones de retrocruzamiento.
I o I
1.3.- Apareamiento homeologo entre los genomios B y B'
El estado actual de conocimientos sobre el apareamiento 
entre los cromosomas de los genomios B y B' fue indicado con 
detalle en la Introduccion. A continuacion y a modo de resumen, 
se indican las dos alternativas consideradas para explicar la 
asinapsis parcial entre ambos genomios:
- la existencia de diferenciacion cromosômica estructu- 
ral entre ambos genomios (FELDMAN, 1966),
- un sistema genético que induce a asinapsis parcial en 
los hibridos que contienen ambos genomios (WAGENAAR, 
1970).
Las dos hipotesis han sido manejadas indistintamente pa­
ra explicar un hecho concreto, la asinapsis observada en la - 
meiosis de los hibridos interespecificos entre T. Timopheevi 
Zhuk, y el resto de los trigos tetraploides incluidos por - 
BOWDEN en la especie T. turgidum L .
La especie T. Timopheevi Zhuk, procédé probablemente de 
T. dicoccoides Korn., distribuido por Palestina y Siria, de 
la que algunas poblaciones quedarian aisladas geograficamente 
en las montahas del Câucaso. Es posible la pcurrencia de muta 
ciones y cambios estructurales cromosornicos de los trigos que 
darian origen a nuevas formas separadas por barreras de este- 
rilidad del resto de los trigos tetraploides extendidos por - 
zonas mas méridionales.
Los resultados obtenidos se pueden discutir a la vista - 
de los siguientes puntos:
- se ha observado que cada cromosoma del genomio B apa-
rea discriminadamente con un cromosoma del b " en 33 -
de las 42 plantas analizadas,
- la frecuencia de apareamiento discriminado en cada ge 
neraciôh de retrocruzamiento fue la siguiente:
= 100%; RS^ = 80%; RS^ = 76,7%; RS = 85,7%,
- para la estimacion de los numéros de Ml esperados y -
posteriores pruebas de significacion para la estima­
cion del tipo de apareamiento, se supuso que el numé­
ro fijo de bivalentes era el numéro mînimo observado - 
en la poblacion celular analizada. Se desestimo la - 
asinapsis espontânea por no observarse en plantas que 
alcanzaron la estabilidad meiotica total (14 bivalen­
tes en todas las Ml analizadas), o sea una vez conse- 
guida la aloplasmia.
El hecho de que en el hibrido interespecifico entre T. 
Timopheevi Zhuk. y T. turgidum L., de constitucion cromosomi 
ca 7A + 7A + 7B + 7B^, el apareamiento observado fuese dis­
criminado en todas las plantas analizadas, parece ya sufi- 
ciente para deducir la gran homeologia existente, cromosoma 
a cromosoma, y que los cambios estructurales no afectan en - 
gran manera el apareamiento.
En las generaciones de retrocruzamiento hay sustitucion 
cromosomica, pero el grado en que se ha conseguido para cada 
planta, es imposible de averiguar; el mejor criterio para su 
estimacion nos parecio que estaba en funcion del apareamien­
to meiotico minimo observado, que muchas veces no coincide - 
con el real. En las très generaciones sucesivas de retrocru-
zarniento en que se discute tipo de apareamic'nto entre B 
y b ', surgieron cuatro plantas cuyes crcMiiesonias .\p\reab.ui - 
indiscriminadamente, y cinco casos dudosos.
Las cuatro plantas que apareaban indiscriminadamente - 
pertenecian très al segundo retrocruzamiento y una al terce 
ro. El numéro fijo de bivalentes estimado para cada caso co 
mo el numéro minimo de bivalentes observados no parece una 
buena estimacion para estas plantas, cabiendo la posibili- 
dad de que sea inferior a éste, no habiéndose detectado en 
la poblacion celular analizada ninguna Ml con un numéro mâs 
bajo de bivalentes.
En la Tabla 45 se registran los resultados de la apli- 
cacion de los modelos matemâticos para un numéro constante 
de bivalentes inferior al minimo observado con lo que el - 
apareamiento pasa a ser discriminado. Esto demuestra ademâs 
que el numéro fijo de bivalentes (o sea el grado de susti­
tucion cromosomica alcanzado) se puede estimar como igual o 
mener que el numéro minimo de bivalentes observados en la - 
poblacion celular analizada.
De las cinco plantas de apareamiento entre B y B^dudo- 
so, una de ellas, la 6-6, perteneciente al primer retrocru­
zamiento de sustitucion, y vuelto a aplicaro el modelo mate- 
matico correspondiente a un numéro fijo de 10 bivalentes en 
lugar de 11, resulto que mostraba apareamiento discriminado.
Las cuatro plantas restantes, 6-1 de primer retrocruza­
miento y 7-9, 7-14 y 7-18 de segundo, que mostraron una des- 
viacion significativa para ambas hipotesis, mostraron un tri
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ma 29 cromosomas. Esto parece indicar la existencia de una - 
trisomia que tendria su origen en irregularidades meiëticas 
habidas en la gametogénesis del parental femenino en los re­
trocruzamientos de sustitucion, Como el apareamiento entre - 
très cromosomas no se realiza en toda su extension, como - 
ocurre entre dos, por satisfacerse la fuerza de atraccion pa 
ra cada punto solo entre dos cromosomas, aumenta la probabd. 
lidad de que el cromosoma extra encuentre segmentes homolo- 
gos originados durante el proceso de diferenciacion cromoso­
mica estructural por translocacion, entre los demàs cromoso­
mas, pudiendo aparear indiscriminadamente.
Los resultados obtenidos una vez aplicados los modelos 
matematicos para menor nûmero fijo de bivalentes en las plan 
tas que demostraron apareamiento discriminado, quedan como si^  
giie:
- 38 plantas demuestran un apareamiento discriminado en 
tre B y B',
- 4 no son utiles por no existir una sustitucion equili. 
brada de cromosomas.
A la vista de estos resultados, parece claro que la - 
existencia de pequehas diferencias estructurales cromosomi- 
cas, detectadas en estudios cariologicos de los trigos tetra 
ploides (PATHAK, 1940; GIORGI, 1964, 1966; GIORGI et al., - 
1967, 1968; GIORGI y BOZZINI, 1969 a, b, c; BOZZINI y GIORGI, 
1969) y fitogenëticos del apareamiento meiotico (FELDMAN, - 
1966) no son lo suficientemente importantes como para ser - 
responsables por si solas de la asinapsis parcial existente
an los cruzamientos y retrocruzamientos entre T. Timopheevi - 
Zhuk. y T. turgidum L, Parece probable que haya habido tcunbién 
uina diferenciacion génica que afecte a genes o mâs posiblemen 
te poligenes reguladores del apareamiento meiotico como ha su 
puesto WAGENAAR (1961, 1970), pero en el material aqui estudia 
do no se aprecian diferencias en el comportamiento citogenéti- 
co por lo que no se puede hablar de segregacion respecte al ca 
racter regularidad en la meiosis. No obstante, este autor pro­
pone la denominacion B para el segundo genomio de T. Timopheevi 
Zhuk. en lugar de G (LILIENFELD y KIHARA, 1934), (KOSTOFF, 
1936 y LOVE, 1941)o B %  FELDMAN, 1966), que se han venido utili 
zando indicando con ello una identidad total entre los segun- 
dos genomios de los dos grupos de trigos tetraploides.
Sin embargo, hay que tener en cuenta los hechos siguien­
tes :
- hay diferencias en los patrones electroforéticos de am­
bos genomios, no asi entre cultivares de cada grupo ( - 
JOHNSON, 1967),
- hay barreras de esterilidad en los hibridos interespe- 
cificos que reûnen T. Timopheevi Zhuk. y T. turgidum L., 
y que se traducen en androesterilidad en muchos casos 
(WILSON y ROSS, 1962),
- existen diferencias cariotipicas mâs acusadas entre T. 
Timopheevi Zhuk. y T. turgidum L. que entre taxones in- 
feriores a especie dentro de cada grupo.
Estos très hechos apuntados unidos a la asinapsis parcial 
en la meiosis de los hibridos entre ambas especies hacen prefe 
rible la utilizaciôn del simbolo B*' para designar el segundo -
genomio do i\ Timopheevi Zhuk.
2.- MORFOLOGIA DURANTE LOS RETROCRUZAMIENTOS DE SUSTITUCION
La adquisicion de caractères morfologicos de los trigos 
duros utilizados como polinizadores récurrentes es una conse 
cuencia de la introgresion génica debida a la sustitucion cro 
mosomica. Los caractères cualitativos estudiados se adquieren 
en gran manera en el hibrido y van aumentando en cada genera­
cion de retrocruzamiento. El fenotipo se va aproximando cada 
vez mâs al del cultivar utilizado como polinizador como conse 
cuencia de la consecucion de homocigosis en los loci regulado 
res de cada carâcter. La homocigosis a su vez, se debe a que 
los cultivares utilizados de los trigos duros son prâcticamen 
te lineas puras por su reproduccion autogama.
LLama la atencién el hecho de que el color de las aris­
tas en las formas aloplâsmicas de los cultivares "Rubial de - 
Liébana", "Rubio de Cordoba” y ’Solacambre” sobre citoplasma - 
ËT1 y “Alonso” sobre citoplasma ET82, no corresponde al negro 
que les es propio, sino que se manifiesta como amarillo, como 
en T. Timopheevi Zhuk. Es de suponer una influencia del cito­
plasma, posiblemente debida a plasmagenes, que impide la mani. 
festacion del caracter regulado por genes nucleares en estos 
cuatro cuatro cultivares. El hecho de la no ocurrencia de es­
te fenômeno en otros cultivares se supone debido a la diferen 
te expresividad de los genes nucleares reguladores del carac­
ter “color de las aristas”, y en consecuencia la diferente in 
teraccion entro los plasmagenes y los mismos. Para las très a 
loplasmias en que no se manifiesta el color negro de las ari_s 
tas sobre ETi y para la obtenida sobre citoplasma ET82, es de 
suponer una interaccién plasmagenes-genes nucleares cuyo pro- 
ducto es la escasa expresividad de los âltimos sobre un cito­
plasma extraho.
Los resultados obtenidos en los caractères cuantitativos 
estudiados son de mayor interës al poder evaluar numéricamen- 
te la variacion graduai durante el transcurso de las generacio 
nés de retrocruzamientos de sustitucion, Asi, se ha observado 
un aumento del tamaho de la espiga (aumento de la longitud del 
raquis), aumento de la longitud de los artejos, aumento del nû 
mero de espiguillas y disminucion de la densidad de las espi- 
gas.
En la Tabla 46 se registran los datos obtenidos por SAN- 
CHEZ-MONGE (1957) para los once cultivares utilizados en las - 
doce aloplasmias obtenidas, la validez de estos datos como con 
troles del comportamiento del material aqui estudiado es rela- 
tiva, por haberse tomado poblaciones cultivadas a distinta la- 
titud (Zaragoza) y ser las condiciones ambientales diferentes. 
No obstante, se dan mâximos y minimos de datos recogidos duran 
te cinco ahos consécutives, y se da mayor importancia a la evo 
luciôn del comportamiento de los caractères cuantitativos du­
rante las generaciones de retrocruzamiento que a la comparaciën 
con los cultivares indigenas espaholes. A la vista de los re­
sultados obtenidos y los registrados en la Tabla 46 se deducen 
los siguientes hechos:
- la longitud de la espiga parece ser mayor en las formas 
aloplâsmicas estudiadas que en los correspondientes cu^ 
tivares utilizados como polinizadores y sus hibridos por 
T. Timopheevi Zhuk,, apreciândose este aumento de tama­
ho de la espiga ya desde las primeras generaciones de re 
trocruzamiento
- hay un mayor numéro de espiguillas en las formas aloplâ_s 
micas respecte a los polinizadores récurrentes e hibri-
r~' VO CM CM en en 00 en
Û co co co "=t co CM co co co CM CM
<<
Û o o O O O O o O O o o
M 1 1 1 r 1 1 1 1 1 1 1
en CM o VO un CM !>• co en en oo
S CO co CM co CO CM co CM CM CM CM
en
Û O O O O O O o o o o O CD •»
O W
rH O
s
en (TS o
• O s
Û (D 1
w  w (D N
s  H O CM VO VD en VD en CM un -P H
Ü S
Q  < co CO co CM CM CO CM co co co 'T (D ü
5 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 •H
E-t 01 VO OO en co VD O 'sf 00 o co CM <
M  O CO
o  Si CM CM CM CM CM co CM CM co co CO O
S; Oh g
O  w CD
SI û (U CD
eu
p CD
en o
< U
• Si OO m CM O VD !>• CM CM V o - CD
Q  J CD O
Ü  M CO en co CO OO un CM CO oo 00 ITS D3
CM CM %— r - CM CM r- tD (TS
O 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 •H N
o  M VD VD VO un VD oo un pin •H
fi4 Oh •k « - «. » «k «k «k «k • » CD 1—1
M  en o - oo VD en un un 00 en VO co (D •H
s  W t— r— T- ■P
(D
S; w D3
Q CD
CD (U
o rH
• > g
Q  en CO 'T VD CM oo 00 O •H
Dû M •k 4-> (TS
z  n m co un CM VD VD t— CM un (TS PU
o - aO VO r - un un LT, VD l>- VD VD VO + ' (D
û  < 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 •H <U
5  pt^ VO co co T— CM CM un O +J
Eh m CD
M  D) 00 r- CM O - CM CM CO O !>• en (u 0)
O  Dû un VD un 'T un un VO un un ps bS  Û U (TS
O > •
J CD •H
O -P (>>
■M rH un
, (TS ps en
.J Q u T -
6 O 1—1 1
PS U m
T3 ITS Itt ITS ps VO
•H ÎH rH g ITS JH
(33 ps rH ctS rO Ç)
H •-0 (D rO O 3 (TS
3 F-, SP oS 0) T3 6 ) rH
4-» ts3 O XD N •H P4 •H rs
Q1 O ITS O ITS Si 'O X (TS
• •H CD PQ ü (V Eh
H VL) (D ITS 0) (D
Oh 'V 0) ps e a) T3 (D TS XI
Cù 'V CÜ 1—1 TS TS ë
Q 0 O O nS rH C (u
01 en U O K ) Oh o ITS O 'O u
(k: SP p: P: C 4-> •H •H •H •H (TS
< 0 o (tS ITS CD U X) r£ rH
> rH (—1 rH ü ITS ITS OJ ps o! PS o
M < < PQ Cû Dl, SI « CD
Eh
J
S>
O
dos V [*o Lîniz,adorn >:•. r«xnavron I • , poro con Las siquiojn
tes peculiaridades:
(1) el aumento en el numéro de espiguillas esta retra 
sado respecte al de la longitud de la espiga en - 
al menos una generacion de retrocruzamiento; asi 
en la aloplasmia ET82 x Alonso, el hibrido tiene 
una longitud de raquis mayor que el cultivar "Alon 
so”, pero hasta el segundo retrocruzamiento no ocu 
rre lo mismo con el numéro medio de espiguillas de 
la espiga
(2) el aumento del numéro de espiguillas es menos acu- 
sado que el de la longitud del raquis como se dedu 
ce de la observacion de los valores medios obteni­
dos para la longitud de los artejos y densidad de 
la espiga.
Los dos puntos anteriores se resumen en un aumento de - 
la longitud media de la espiga y en una laxitud de las mismas 
como expresion de la introduccion de los genotipos espaholes 
de T. turgidum L . utilizados sobre el citoplasma de T. Timophee­
vi Zhuk.
El alargamiento de las espigas de los trigos tetraploides 
utilizados al introducirlas en el citoplasma de T. Timopheevi 
Zhuk. es otra manifestaciôn de la influencia del citoplasma so 
bre genomios extrahos. Un efecto contrario, en el sentido de - 
producirse acortamiento del tamaho de la espiga de trigos du­
ros de distinta procedencia a los utilizados aqui sobre cito-
plasma de T. l'irnopheevi Zhuk., l ' u e  observado por KK’IJPNüV y - 
KHRAMOVA (1970). No obstante SANCHEZ-MONGE (1973) ha observa 
do el mismo efecto de alargamiento de las espigas y aumento 
del nûmero de espiguillas en aloplasmias de trigos sobre cito 
plasmas Timopheevi, caudata y ovata.
3.- FERTILIDAD
Los resultados sobre fertilidad masculina y floral se 
pueden agrupar en très condiciones:
- estëriles,
- parcialmente fértiles,
- fértiles.
Es un hecho generalizado el que el citoplasma de T. Timo­
pheevi Zhuk. induce androesterilidad cuando se le introducen - 
nûcleos de otras especies de trigo por medio de retrocruzamien 
tos de sustitucion, tanto de especies hexaploides, T. aestivum 
L. (WILSON y ROSS, 1962 a y b), como tetraploides, T. turgidum 
L. cuit, durum Desf. (KIHARA, 1963; MAAN y LUCKEN, 1968; KRUP­
NOV y KHRAMOVA, 1970) o T. turgidum L. cuit, turgidum L. -
(SANCHEZ-MONGE, 1970, 1973).
De los doce genotipos de trigos tetraploides espaholes - 
utilizados, dos han mostrado un comportamiento androestéril so 
bre citoplasma de T. Timopheevi Zhuk. subsp. Timopheevi, y las 
diez restantes tuvieron un comportamiento relativamente normal. 
Esto demuestra que algunos genotipos espaholes son restaurado- 
res en la fertilidad en la aloplasmia sobre citoplasma Timophe­
evi . El hallazgo de los genes restauradores de la fertilidad en
una colGccion do trigon t(^Iraplfiidfn; introducidos mediante re 
trocruzamientos reiterados sobro el citoplasma androesterili- 
zante Timopheevi, abre las puertas para la utilizaciôn de di- 
chos genotipos como restauradores en la obtenciôn de semilla 
hîbrida.
La diferenciaciôn citoplâsmica de T. Timopheevi Zhuk., - 
respecto a su genitor ancestral, una forma de T. dicoccoides 
Kôrn,,que originô tambiën al resto de los trigos tetraploides, 
pudo surgir mediante una%utaciôn citoplâsmica” que originarla 
los efectos androesterilizantes en los hibridos con otros tri­
gos tetraploides (MAAN y LUCKEN, 1968; SUEMOTO, 1968).
4.- CAUSAS DE LA ANDROESTERILIDAD
En primer lugar se discuten los resultados obtenidos en el 
estudio cito-histolôgico comparative del desarrollo de las an 
teras, y en segundo lugar los relativos al contenido proteini- 
co de las mismas. A continuaciôn se tratarâ de encuadrar el - 
efecto androesterilizante del material aqui estudiado con los 
obtenidos en otras aloplasmias.
4.1.- Cito-histologia del desarrollo de las anteras.- En la - 
histogénesis' de las anteras de la forma aloplâsmica androesté 
ril ET82 X Alonso Pérez Jurado^ con relaciôn a la del cultivar 
espahol utilizado como polinizador récurrente, se han détecta 
do algunas diferencias a nivel de las cëlulas del tapete, que 
se resumen a continuaciôn;
- en la linea androestéril las cëlulas del tapete son - 
alargadas en sentido tangencial, frente a la forma cua
drada de la linea fërtil
- en la linea androestéril la degeneracion del tapete se 
reâliza posteriormente al material fértil
- en la linea androestéril hay un ligero crecimiento de 
los nûcleos de las células del tapete, frente a un de
crecimiento en las células de la linea fértil.
De las dos primeras diferencias, relativas a la morfogé 
nesis de las células del tapete, la primera no supone un efec 
to causante de la androesterilidad, sino mâs bien una simple 
consecuencia de la aloplasmia a nivel histologico. La segunda 
diferencia sehalada implica la indehiscencia de las anteras.
No obstante, la no funcionalidad del polen debe venir condicio 
nada ademâs por otros factores, y el problema debe tener una
fuerte implicacion bioquimica, ya que estâ en juego el destiho
de todo el sistema genético y enzimâtico de un tejido, que, - 
por su colocaciôn inmediatamente proxima a las células esporo 
gênas, influirâ notablemente en la funcionalidad del polen. - 
Esto ha sido comprobado en 10s trabajos bioquimicos comparati 
vos de FUKASAWA (1962) y otros autores (citados en la Introduc 
cion). Se han hecho trabajos sobre la relacion entre el compor 
tamiento bioquimico del tapete y la maduracion del polen, asi, 
CHANG (1954) en maiz androestéril indicé que un comportamiento 
anormal del tapete produciria una deficiencia en hidratos de - 
carbono en los granos de polen; a una conclusion similar llega 
ron SINGH y HADLEY (1961) en sorgo androestéril y DUBEY y - 
SINGH (1965) en lino.
La tercera diferencia observada, relativa al ligero creci 
miento nuclear en las células del tapete de la linea androesté 
ril, coincide con la observacion de ZENKTELER (1962) en zanaho
ria y DUBEY y SINGH (1965) en lino androestéril. Sobre la base 
de este mismo comportamiento se supone que el papel mâs impor­
tante del tapete en el desarrollo de las anteras tendria lugar 
tras la formacion de las tetradas, durante la maduracién del - 
polen.
4.2.- Contenido proteinico de las anteras.- Los resultados ob 
tenidos dentro de cada linea estudiada y momento de recogida - 
de muestras han demostrado la invalidez del método de almacenar 
anteras procedentes de diferentes flores de una misma espiga - 
en un determinado momento de su maduracion. Probablemente I o s h  
cambios bioquimicos durante el desarrollo de las anteras son - 
mâs râpidos que los habidos durante la maduracion de la espiga 
en conjunto. Por esta razon se piensa como mâs acertado el re- 
ducir la cantidad de muestra utilizable en cada electroforesis 
a nivel de una flor, en lugar de espiga como se ha hecho aqui
y en trabajos paralelos llevados a cabo por varios autores (PU 
KASAWA, 1954; ALAN y SANDAL, 1969). Para ello habria que recu- 
rrir a técnicas de microelectroforesis muy costosas de poner - 
en prâctica desde el punto de vista técnico.
4.3.- Grado de androesterilidad alcanzada.- De la revision so­
bre las causas déterminantes de la androesterilidad y los efec 
tos de la misma se puede establecer una clasificacion segûn el 
grado del efecto androesterilizante; se propone la ^iguiente - 
clasificacion:
1.- Androesterilidad morfologica.- Las anteras fallan en 
su desarrollo o se deforman dando lugar a pseudopisti 
los (KIHARA, 1951 y 1959; KIHARA y TSUNEWAKI, 1961, - 
etc.).
2.- Androesterilidad cito-histologica.- En la que se pue 
den establecer dos tipos:
2.1.- Con fallo en la microsporogénesis de las C.M.P.- 
Como en los casos en que la meiosis muestra gran - 
asinapsis (LOE y SARVELLA, 1963); o en casos de hi. 
pertrofia de las C.M.P. antes de comenzar la meio­
sis (HUTCHINS, 1944); o en androesterilidad induci. 
da por gametocidas (DAMON, 1961; ERICHSEN y ROSS, 
1963).
2.2.- Con fallo en el desarrollo del tapete.- Habiéndose 
detectado très formas de producirse dicho fallo;
2.2.1.- Degeneraciôh precoz del tapete.- Lo que provoca -
una desorganizacién de las células esporégenas - 
(CHAUHAN y SINGH, 1966).
2.2.2.- Formacion de un periplasmodio a partir del tapete.- 
Poco antes de comenzar la meiosis las paredes de 
las células del tapete se desorganizan y sus conte 
nidos se mezclan formando un periplasmodio. Esto - 
obliga a una coalescencia de las C.M.P. en el cen­
tre de los sacos polinicos que terminan entremez- 
clândose con el periplasmodio tapetal (MONOSCHMIDT, 
1928; ARTSCHWAGER, 1947; ZENKTELER, 1962; DUBEY y 
SINGH, 1965; CHAUHAN y SINGH, 1966; TOKOMASU, 1970).
2.2.3.- Degeneracion retrasada del tapete.- Es el menos -
drâstico de los efectos androesterilizantes, per- 
mitiendo la microsporogénesis normal y la forma-
cion del polcn, que puede alcanzar dos grados - 
de desarrollo:
2.2.3.1.- Polen carente de poro germinal.- Como consecuen 
cia del fallo de la degeneracion del tapete en 
el periodo critico de su maduracion (CHAUHAN y 
SINGH, 1966).
2.2.3.2.- Polen aparentemente normal.- No funcional (KRUP 
NOV y KHRAMOVA, 1970; CHU, LI, SHINJYO y LI, - 
1972).
SI orden que se ha establecido en la clasificacion de los 
tipos de androesterilidad es como se ve de mayor a menor efec- 
lo esterilizante.
El material aqui estudiado se considéra del ultimo tipo, 
ya que el polen de la linea androestéril formada posee poro - 
germinal y hay degeneracion retrasada del tapete. Esto parece 
indicar que las aloplasmias androestériles de los trigos te- 
traplcides espaholes sobre el citoplasma de T. Timopheevi Zhuk, 
ofrecen mejores posibilidades para la obtencion de semilla hi- 
brida que las obtenidas sobre otros citoplasmas (por e j .: so­
bre citoplasma caudata, en que se produce pistiloidia, KIHARA 
y TSUNEWAKI, 1961), ya que la androesterilidad ademâs suele 
ir acompahada de un descenso de la funcionalidad gamética feme 
nina, y por tanto a mayor efecto androesterilizante le corres- 
ponderâ una menor fertilidad floral.
V . -  C O N C L U S I O N E S
Las conclusiones que se derivan del trabajo realizado - 
compendia# aspectos citogenéticos, evolutivos, morfolégicos, 
y sobre fertilidad, en la consecucion de formas aloplâsmicas 
de T. turgidum L. ( cf ) sobre T. Timopheevi Zhuk. ( g ):
1.- A la vista de los resultados sobre numéro cromosomico, a 
pareamiento meiotico y morfologia de las distintas gene­
raciones de cruzamientos de sustitucion, se puede consi­
déra# alcanzada ésta tras la tercera generacion de retro 
cruzamiento: T. Timopheevi Zhuk. x T. turgidum L
2.- El mayor apareamiento meiotico observado en los hibridos 
interespecificos de T. Timopheevi Zhuk. por 12 cultiva - 
res de trigos tetraploides espaholes que en hibridos con 
trigos tetraploides de otras procedencias (observados - 
por otros autores), y el corto nûmero de generaciones de 
retrocruzamiento que son necesari as para alcanzar la es­
tabilidad meiotica total, ponen de manifiesto el hecho - 
de que los trigos tetraploides espaholes estân mâs pr6x_i 
mos a las formas primitivas que dieron origen a T. Timo­
pheevi Zhuk. que el resto de los trigos tetraploides.
3.- El apareamiento entre los cromosomas de los genomios ho- 
meélogos B y B' de T. turgidum L. y T . Timopheevi Zhuk., 
respectivamente, es discriminado, es decir cromosoma a - 
cromosoma, estando a favor de esta hipotesis la aplica - 
cion de unos modelos matemâticos propuestos para diluci- 
dar el tipo de apareamiento. Esto parece indicar que en
los trigos tetraploides utilizados no hay una gran in - 
fluencia sobre el apareamiento de los cambios estructu­
rales que diferencian a ambas especies, no rechazandose 
la explicacion de la inestabilidad meiotica en los hi - 
bridos interespecificos por un sistema genético regula- 
dor del apareamiento entre ambos genomios (hipotesis de 
WAGENAAR, 1966, 1970), aunque en este material no se - 
pueda aplicar,
4.- Se defiende el simbolo B" para designar el segundo geno 
mio de T. Timopheevi Zhuk, a la vista de los resultados 
del apareamiento en los hibridos interespecificos y ge­
neraciones de retrocruzamiento.
5.- El caracter morfôlogico color de las aristas, que es ne
CAxatro
grc en cultivares de trigos tetraploides espanoles
utilizados, se transforma en amarillo al conseguir la a 
loplasmia sobre T. Timopheevi Zhuk., lo que demuestra u 
na influencia del citoplasma en la manifestacion de al­
gunos caractères cualitativos,
6.- En las 12 formas aloplâsmicas obtenidas, los trigos te­
traploides rnuestran un alargamiento y una tendencia ha­
cia laxitud de las espigas respecto a los hibridos in - 
terespecificos y probablemente, a los cultivares utili­
zados como polinizadores récurrentes.
7.- Entre los cultivares espaholes de trigos tetraploides e 
xiste diversidad genética respecto a genes de restaura- 
cion de la fertilidad. Se han detectado ûnicamente dos
aloplasmias tuta Lirionls * .inclro.'s lo.rilos . En las de ma s , se 
detectan genes restauradores de posible utilizaciôn en 
la obtencion de trigo hibrido,
8 Las causas cito-histologicas de la androesterilidad es­
tân en la degeneracion retrasada del tapete que rodea a 
las células esporégenas, con las implicaciones que supo 
ne el fallo de dicha degeneracién en el periodo critico 
de la maduracién del polen.
9.- Se propone una clasificacién de los efectos androesteri 
lisantes y, con relacién a ella, la androesterilidad - 
por aloplasmia aqui observada es la menos drâstica, co­
mo lo indica:
- una microsporogénesis normal
- un desarrollo de las anteras que sélo se diferen­
cia del de las formas fértiles por el retraso en 
la degeneracién del tapete,
- un polen provisto de poro germinal, y
- una fertilidad femenina normal, como lo demuestra 
el hecho de la obtencién de semilla cuajada en - 
los cruzamientos.
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